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Résumé

Entre septembre 1980 et décembre 1986, 81 loups (Canis lupus) munis d'un collier radio ont
été suivis dans la zone d'étude de Bearville (BSA) de 839 km? dans le centre-nord du
Minnesota. Chaque année, la taille du territoire hivernal était en moyenne de 78 a2 153 km?;
aucun territoire n'avait une densité de routes supérieure 2 0,72 km/km?* De zéro 2 30% des
jeunes, des loups d'un an ou des loups adultes marqués par radio ont quitté leur territoire
chaque mois. Les petits ont quitté leur meute natale de janvier a mars et les loups plus agés
l'ont fait fréquemment de septembre a avril. Les loups quittant temporairement leur
territoire se sont déplacés de 5 a 105 km et ont été absents de 3 a 118 jours ; jusqu'a 6
déplacements exploratoires ont été effectués avant la dispersion. Les loups qui se
dispersent se sont éloignés de 5 a 100 km pendant des périodes de 1 a 265 jours. Un
disperseur a rejoint une meute établie, mais 16 autres ont formé de nouvelles meutes. Les
taux de dispersion annuels étaient d'environ 0,17 pour les adultes, 0,49 pour les jeunes d'un
an et 0,10 pour les louveteaux.

Chaque année, la taille moyenne des meutes variait de 5 2 9 en novembre-décembre a 4 2 6
en mars. La densité annuelle de loups (y compris 16% de loups solitaires) variait de 39-59
loups/1000 km* en novembre-décembre a 29-40 loups/1000 km® en mars. L'immigration
annuelle était de 7%. Le taux moyen d'augmentation annuelle finie observé était de 1,02, et
les taux annuels d'augmentation étaient corrélés avec le nombre moyen de petits par meute
en novembre. Les portées comptaient en moyenne 6,6 petits a la naissance et 3,2 a la mi-
novembre, date a laquelle les petits représentaient 46% des membres de la meute. Le taux de
survie annuel des loups marqués par radio et agés de plus de 5 mois était de 0,64. Malgré la
protection légale, 80% de la mortalité des loups identifiés était d'origine humaine (30%
abattus, 12% pris au picge, 11% percutés par des véhicules, 6% tués par des trappeurs du
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gouvernement et 21% tués par I'homme d'une manicre indéterminée) ; 10% des loups morts
ont été tués par d'autres loups.

Pendant les périodes d'échantillonnage de deux hivers, les loups ont été localisés deux fois
par jour pour estimer les taux de prédation sur les cerfs a queue blanche (Odocoilens virginianus).
Les taux de prédation minimums estimés en janvier-février (X = 21 jours/kill/loup) n'ont
pas différé entre les hivers avec des épaisseurs de neige différentes. La consommation
hivernale était en moyenne de 2,0 kg de cetf/loup/jour (6% du poids corporel du loup par
jour). Les analyses des excréments indiquent que le cerf était la proie principale en hiver et
au printemps, mais que le castor (Castor canadensis) était une proie secondaire importante (20-
47% des objets dans les excréments) en avril-mai. Les faons néonataux de cerfs étaient
présents dans 25 a 60% des crottes en juin-juillet, tandis que l'occurrence des castors
diminuait de fagon marquée. Dans I'ensemble, les cerfs ont fourni 79-98% de la biomasse
consommée chaque mois. Les loups adultes ont consommé environ 19 cetfs/an dont 11
¢taient des faons.

Une revue des études nord-Américaines indique que le nombre de loups est directement lié
a la biomasse des ongulés. Lorsque les cerfs sont les principales proies, la taille du territoire
estliée a la densité des cerfs. La disponibilité de la biomasse par habitant a probablement une
incidence sur la survie des petits, qui est le principal facteur de croissance de la population
de loups. Les taux annuels d'augmentation des populations exploitées varient directement en
fonction des taux de mortalité, et les prélevements dépassant 28% de la population hivernale
entrainent souvent des déclins. Les décisions de gestion concernant les densités de loups et
d'ongulés et les prélevements d'ongulés par I'homme peuvent étre prises a I'aide d'équations
qui integrent les estimations de la densité de loups, les prélevements annuels d'ongulés par
loup, les densités d'ongulés, les taux potentiels d'accroissement des ongulés et les
prélevements.

INTRODUCTION

Le Minnesota est le seul des 48 Etats contigus des Etats-Unis 4 abriter une population de
loups (Canis lupus) importante (environ 1200 individus [Berg et Kuehn 1982]) et
autosuffisante, et, par conséquent, l'espece est légalement protégée et classée comme
« menacée » dans le cadre de la loi fédérale sur les especes en danger. Depuis 1'abrogation de
la prime au loup en 1965 et la protection fédérale compléte en 1974, la controverse sur les
loups dans le Minnesota a abondé (Van Ballenberghe 1974, Llewellyn 1978, Kellert 1986).
Certains habitants du Minnesota pensent que les loups concurrencent sérieusement les
chasseurs de cerfs a queue blanche (Odocoilens virginianns) et d’orignaux (Alces alees) ou qu'ils
causent d'importantes déprédations sur le bétail ; ces personnes estiment donc qu'il faut
réduire le nombre de loups. D'autres considerent les loups comme un symbole de la nature
sauvage, n'ayant qu'un impact accidentel sur les populations d'ongulés ou le bétail, et pensent
souvent que les loups devraient étre rigoureusement protégés. Bien que certains aspects de
ces points de vue opposés soient parfois tous deux corrects, la gestion responsable des loups
dans le Minnesota et ailleurs continue de reposer en grande partie sur une connaissance solide
de la dynamique des populations de loups, des relations avec les proies et des interactions

avec l'homme.

Dans la région des Grands Lacs, la principale proie des loups est le cerf de Virginie. Olson
(19384, b) a d'abord observé les caractéristiques de la population de loups et les interactions
avec les cerfs dans le nord-est du Minnesota. Stenlund (1955) a fourni des informations plus
détaillées dans la méme région.
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Pimlott et al. (1969) ont documenté les densités et la distribution des loups et des cerfs dans
le parc provincial Algonquin, en Ontario, et ont estimé les taux de prédation des cerfs par les
loups. Avec I'avenement et l'application de la radiotélémétrie a I'étude des loups (Kolenosky
et Johnston 1967), la quantité et la qualité des données recueillies sur les populations se sont
considérablement accrues. Depuis 1968, des études sur la biologie du loup ou le cerf est la
proie principale ont été menées en Ontario (Kolenosky 1972, Theberge et Strickland 1978),
au Québec (Potvin 1988), dans le Wisconsin (Thiel 1978, 1985), dans le nord-est du
Minnesota (par exemple, Mech 1973, 19774, b, 1980, 1986, 1987 ; Peters et Mech 1975 ; Van
Ballenberghe et al. 1975 ; Harrington et Mech 1979), le nord-ouest du Minnesota (Fritts et
Mech 1981) et le centre-nord du Minnesota (Berg et Kuehn 1980, 1982). Les impacts de la
prédation des loups sur le bétail dans le Minnesota et les efforts subséquents pour minimiser
ces déprédations ont également été rapportés (Fritts 1982 ; Fritts et al. 1984, 1985). Ces
¢tudes et d'autres menées ailleurs en Amérique du Nord (par exemple Gasaway et al. 1983 ;
Peterson et al. 1984 ; Messier 19854, 4 ; Ballard et al. 1987) suggerent que (en dehors de la
mortalité causée par 'homme) les ressources alimentaires de taille, de disponibilité et de
distribution variables sont les facteurs ultimes et que le comportement social est le facteur
proximal majeur qui provoque des changements dans les populations de loups (Packard et
Mech 1980).

Les études sur la dynamique des populations de loups ont été passées en revue et résumées
par Keith (1983) qui a trouvé que 4 facteurs dominent la dynamique des populations de
loups : la densité des loups, la densité des ongulés, l'exploitation humaine et la vulnérabilité
des ongulés. Cependant, de nombreuses relations entre les taux de changement de la
population de loups et la mortalité causée par I'homme, I'approvisionnement en nourtiture
et le comportement des loups (par exemple, la dispersion) sont mal quantifiées, en particulier
la ou le nombre de cerfs et de chasseurs est relativement élevé. Le Département des
Ressources Naturelles du Minnesota (MDNR) a commencé a étudier l'utilisation de 1'habitat
du cerf et les tendances de la population en 1968 dans une telle zone du centre-nord du
Minnesota (Kohn et Mooty 1971 ; Mooty 1979 ; Mooty et al. 1984, 1987) ; des études
préliminaires sur les loups ont commencé a l'automne 1977 Berg et Kuehn 1982). A
l'automne 1980, j'ai entrepris des études radio-télémétriques plus poussées sur les loups et les
cetfs, des enquétes sur d'autres especes de proies et un suivi des prélevements de cerfs par
les chasseurs, afin de documenter et d'interpréter les relations entre les loups, les proies et les

humains.

Pour cette étude, le travail de terrain sur les loups s'est déroulé de septembre 1980 a décembre
1986 (Fuller 19884). Les objectifs spécifiques étaient de relier la densité des loups et les taux
annuels d'augmentation de la population a la reproduction, a la survie, a la dispersion et a
I'écologie alimentaire des loups. Les résultats de cette étude ont été combinés avec ceux
d'autres études sur les loups a travers 'Amérique du Nord pour fournir des modeles
sommaires qui prédisent l'impact de diverses stratégies de gestion sur la dynamique des
populations de loups et d'ongulés.

AIRE D’ETUDE

La recherche sur les loups s'est concentrée sur la zone d'étude de Bearville (BSA ; lat.
47°45'N, long. 93°15'W) de 839 km? située 2 50 km au nord-nord-est de Grand Rapids,
Minnesota (Fig. 1). La plupart des données ont été collectées sur 5 a 8 meutes de loups
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contigués dont les territoires englobaient une partie de la BSA, mais les loups dispersés qui
se sont installés jusqu'a 70 km de distance ont été suivis de maniere intermittente. L.a BSA
est adjacente a une zone forestiere relativement inhabitée au nord et a la chaine de 1'lron
Range développée et peuplée au sud. Elle se trouve dans l'aire de répartition primaire du loup
dans le Minnesota (Fig. 1), mais aussi a la limite nord d'une zone désignée comme Zone 4
pat I'Eastern Timber Wolf Recovery Team (Bailey 1978). L'équipe a considéré que, dans l'aire
de répartition du loup, cette zone présentait le potentiel le plus élevé de conflits entre le loup
et I'homme et qu'il s'agissait donc de la zone ou les loups devraient étre chassés si un

changement de statut juridique permettait une telle activité.

® Year-round Residences

Year-round roads
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Fig. 1. Carte de la Bearville Study Area (BSA) dans le centre-nord du Minnesota et sa localisation par rapport aux
limites des zones de gestion des loups 1-5 (telles que désignées par I'Eastern Timber Wolf Recovery Team ; Bailey
1978) et la distribution estimée des meutes de loups qui se reproduisent (Mech et al. 1988)
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La topographie de la BSA est 1égerement a fortement ondulée et les sols sont principalement
des loams sableux (Arneman 1963). Les lacs couvrent environ 6% de la zone. La végétation
est principalement constituée de foréts boréales de coniferes et de feuillus (May-Cock et
Curtis 1960, Kohn et Mooty 1971, Mooty 1979) ; environ 66% de la BSA est couverte d'une
végétation de montagne et seulement 2% n'est pas boisée (Fuller et Heisey 19806).

Environ 66% des terres de la BSA appartiennent au secteur public (40% a I'Etat et 26% au
comté) ; les terres privées restantes appartiennent a des sociétés papeticres (20%) ou a des
particuliers (14%). La densité des routes et des sentiers dans la zone d'étude est en moyenne
de 0,44 km/km® La plupart des résidences utilisées en hiver (0,13 km/km?* au total) se
trouvent dans la partie nord-est de la zone d'étude, tandis que les résidences non utilisées en
hiver sont concentrées autour des lacs. La densité estimée des chasseurs dans la BSA pendant
le jour d'ouverture de la saison de chasse au cerf de 16 jours en novembre était d'environ
2,5/km” (Fuller 19884).

La température moyenne de janvier a Grand Rapids est de -14°C ; la moyenne de juillet est
de 19°C (U.S. Dep. Commer., données inédites). Les précipitations annuelles sont en
moyenne de 67 cm, dont 66% tombent sous forme de pluie de mai a septembre. La
couverture neigeuse >10 cm est généralement présente du début décembre a la mi-avril.
L'épaisseur moyenne hebdomadaire de la neige a Grand Rapids était modérée (X = 36-44
cm) en décembre-mars 1980-81, 1982-83 et 1984-85 et peu profonde (X = 13-16 cm) en
1981-82, 1983-84 et 1985-86.

La densité de cerfs de Virginie au milieu de I'hiver a diminué d'environ 50% en 1982-1986,
mais elle était en moyenne de 6/km* (T. K. Fuller, données non publiées). La densité des
otignaux était d'environ 1/50 km?* (Fuller 1986). La densité des colonies de castors (Castor
canadensis) a augmenté de 0,58 2 0,86/km?* entre 1981 et 1985 (Fuller et Markl 1987), et le
nombre de lievres d'Amérique (Lepus americanus) a atteint son maximum entre 1977 et 1980
et a chuté précipitamment entre 1981 et 1984 (Fuller et Heisey 1980).

METHODE

Capture, manipulation et radio-télémétrie

Les loups ont été capturés dans des picges a pied en acier (Kuehn et al. 19806) en avril-mai et
en aout-octobre et immobilisés avec de la kétamine mélangée a de la promazine ou de la
xylazine (Fuller et Kuehn 1983) ou immobilisés avec de I'étorphine (Fuller et Keith 19814).
Les individus ont ensuite été pesés, mesurés, marqués a l'oreille, équipés d'un collier radio
détecteur de mortalité (164-165 MHz ; Telonics, Inc., Mesa, Ariz.) et ont recu une injection
d'antibiotique. Un échantillon de sang a également été prélevé.

Les loups ont été classés en tant que louveteaux (<12 mois a partir du 1 avril), yearlings (12-
24 mois), ou adultes (>24 mois). Les louveteaux ont été classés en fonction de I'éruption des
dents et de Ia taille du corps (Van Ballenberghe et Mech 1975). Les loups considérés comme
des yearlings lorsqu'ils ont été contrdlés étaient soit d'un age connu (capturés et marqués
précédemment en tant que louveteaux ; #» = 18) ou, s'ils avaient été capturés en avril-mai,
d'un age supposé (# = 3) d'apres l'usure des dents, le et de leur statut reproductif ou de
I'histoire de la meute. Certains loups capturés en aout-octobre alors qu'ils étaient agés de 16
a 18 mois ont pu étre classés comme adultes parce qu'ils ne se distinguaient pas autrement.
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Les loups marqués par radio ont été localisés a partir d'un avion Cessna 172 (Mech 1974,
Gilmer et al. 1981). Pour chaque emplacement, le nombre et I'activité des loups, I'heure de la
journée et le type de couverture (Mooty 1979, Fuller et Heisey 1986) ont été enregistrés. Les
emplacements ont été reportés sur des cartes topographiques (1:24 000) et enregistrées sous
forme de coordonnées métriques.

Taille du territoire et mouvements

Les limites estimées du territoire des meutes se sont parfois déplacées entre les hivers, et la
taille des territoires a donc été calculée pour une période « d'été » (15 avril-14 septembre) et
une période « d'hiver » (15 septembre-14 avril) chaque année. Les dates de début et de fin
correspondent aux changements documentés dans la cohésion de la meute liés a la mise bas
(Fuller 1989) et aux déplacements en tant que meute (voir radio-télémétrie). Les limites du
territoire de toutes les meutes, sauf une, ayant des loups munis de colliers radio ont été
estimées par la méthode du polygone convexe minimal (Odum et Kuenzler 1955) : pendant
I'hiver 1980-81, le calcul du territoire de la meute du lac Sturgeon a exclu une zone a forte
densité humaine que les membres de la meute évitaient. Les emplacements considérés
comme le résultat d'excursions extraterritoriales temporaires (par exemple, notablement
isolés [=5 km, voit ci-dessous] d'autres emplacements) ou a l'intérieur des territoires d'autres
meutes ont été exclus de la détermination des limites et des calculs de la taille du territoire ;
ces emplacements étaient en moyenne de 1,2 emplacement/meute (fourchette = 0-6, 7 = 41
meutes) en hiver et 0,3 localisation/meute (fourchette = 0 a2 5, » = 33 meutes) en été. Les
zones de territoires déterminées a partir de <30 localisations peuvent avoir été décrites de
maniére incomplete (Fuller et Snow 1988) et n'ont pas été incluses dans les résumés de la
taille des territoires.

Les taux mensuels auxquels les loups résidents ont quitté les meutes temporairement
(excursion temporaire) ou de fagon permanente (dispersion), ou les loups non-résidents
ont ¢établi de nouvelles meutes ou se sont joints a des meutes déja présentes (c.-a-d. se sont
installés) ont été extrapolés a partir des estimations des taux quotidiens, de fagon similaire
aux calculs des taux de mortalité (voir ci-dessous ; Trent et Rongstad 1974, Keith et al. 1984 :
21, Heisey et Fuller 1985). Comme Messier (19850), seules les excursions de =5 km en dehors
des limites du territoire (X = 0,4 diametres de territoire dans cette étude) ont été incluses
dans ces calculs de taux pour s'assurer que les mouvements étaient en dehors des territoires
qui pouvaient avoir été décrits de facon incompléte. La distance maximale a laquelle les loups
effectuant des excursions extraterritoriales se trouvaient en dehors de leur territoire
d'origine a été mesurée a partir de la position la plus éloignée du loup jusqu'au point le plus
proche de la limite du territoire d'origine. La durée approximative d'une excursion a été
calculée a partir de la différence entre les emplacements consécutifs a l'intérieur et a l'extérieur
des territoires (Messier 19850). Les taux de dispersion annuels pour chaque cohorte d'age de
loups résidents ont été calculés en appliquant simultanément les taux de dispersion et de
mortalité par age chaque mois a une population de 100 loups au 1 avril, en additionnant la
perte totale en un an résultant de la dispersion et en divisant ce total par le nombre initial de
loups dans la cohorte (100).

Taille de la meute, densité et évolution de la population
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La taille des meutes au « début» (nov-déc) ou a la « fin » de I'hiver (mars) était le nombre
maximum de loups observés ensemble ou qui pouvaient étre pris en compte lors des vols de
télémétrie (par exemple, 7 observés plus 1 loup radio-équipé a 2 km de distance mais dans le
territoire = 8). Les comptages effectués au début de l'hiver ont permis d'obtenir une
estimation maximale du nombre de loups adultes présents chaque année, et les comptages
effectués a la fin de I'hiver (juste avant la mise bas) ont permis d'obtenir une estimation de la
population nadir. La proportion de loups solitaires dans la population a été estimée a partir
de leur proportion (déterminée ultérieurement par radio-télémétrie) dans l'échantillon de

loups capturés au printemps.

La densité annuelle des loups au début et a la fin de I'hiver a été estimée en délimitant d'abord
une zone de recensement qui englobe tous les territoires d'hiver adjacents dans la BSA et la
zone entre eux (Peterson et al. 1984, Ballard et al. 1987). La somme des tailles maximales des
meutes et de la proportion estimée de loups solitaires a été divisée par cette zone de
recensement pour obtenir une densité globale. Toutes les meutes de loups de la zone d'étude
ne contenaient pas de loups marqués chaque hiver (4 des 44 hivers de meutes au total), et
des recherches aériennes limitées ont été menées pour identifier la taille des meutes dans ces
territoires. On a supposé que les territoires de ces meutes étaient similaires a ceux des années
précédentes ou suivantes lorsqu'un ou plusieurs membres de la meute étaient marqués. Les
meutes radiomarquées dont les territoires ont pu étre mal décrits (# = 7 ; X = 18
sites/territoire ; intervalle = 11-28) ont également été incluses dans les estimations du
nombre de loups résidents ; la plupart (5 sur 7) ont été incluses dans 'estimation de 1985-86.

Les taux finis d'augmentation (A) des loups ont été déterminés a partir du rapport des
estimations annuelles successives de la population a la fin de I'hiver. Le taux d'accroissement
fini annuel moyen a été calculé en prenant l'antilogarithme des taux d'accroissement
exponentiels annuels moyens (r = In A) pour la population ; cela revient a prendre la racine

cinquieme du rapport des estimations de population de I'année 6 et de I'année 1.

Les taux d'immigration des loups en meute ont été estimés a partir du nombre de loups en
dehors de la zone de recensement qui ont établi de nouvelles meutes dans des zones ou
d'autres meutes radiomarquées dans la zone de recensement avaient disparu (il s'agit de taux
maximums car certains loups résidents non marqués peuvent avoir établi des meutes dans la
zone de recensement). En outre, certains loups provenant de l'extérieur de la zone de
recensement ont probablement rejoint des meutes déja établies. Pour calculer leur nombre,
j'al supposé que le rapport entre les loups qui rejoignent les meutes et ceux qui créent de
nouvelles meutes était similaire pour les loups marqués et les loups non marqués. Ainsi, la
proportion d'immigrants dans la zone d'étude était la proportion de nouveaux loups
(probablement non nés dans la zone d'étude) dans la zone de recensement a la fin de I'hiver.

Reproduction et survie

La taille moyenne des portées a été estimée a partir du comptage des cicatrices placentaires
de 4 louves munies d'un collier émetteur qui sont mortes et de l'observation de portées
vraisemblablement complétes de petits au cours de 4 années consécutives dans leur taniére
natale. L'appareil reproducteur d'une des louves munies d'un collier radio présentait deux
séries de cicatrices placentaires - une fortement pigmentée et l'autre faiblement pigmentée -
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qui ont été interprétées comme indiquant deux portées consécutives (comme l'ont fait
Peterson et al. 1984), bien que la série décolorée ait pu fournir une sous-estimation de la taille
de la portée (cf. Lindstrom 1981).

La survie des petits de la naissance a I'age d'environ 7 mois a été estimée a partir de la
différence entre le nombre de petits nés et le nombre de petits observés dans les meutes en
octobre-décembre de 'année suivante. Durant I'automne et le début de l'hiver, les petits ont
¢été identifiés par leur petite taille et leurs caractéristiques comportementales (Peterson et Page
1988). Lorsque cette identification était ténue, la réduction de la taille de la meute due a la
mortalité connue et a la dispersion des jeunes de l'année et des adultes a également été prise
en compte (par exemple, 4 adultes dans la meute au printemps ; 1 mort connue pendant I'été,
7 loups dans la meute en automne =4 petits). Les taux de survie par age des loups porteurs
de colliers émetteurs ont été estimés par extrapolation des taux de survie journaliers (Trent
et Rongstad 1974) ; I'importance relative des différents facteurs de mortalité a été calculée de
la méme manicre (Heisey et Fuller 1985). Pour des raisons de simplicité, I'année biologique
a été désignée comme commencant le 1¢ avril. Chaque mois a été considéré comme un
intervalle pendant lequel les taux de survie quotidiens étaient relativement constants. Les
loups ont été classés comme résidents lorsqu'ils se trouvaient a l'intérieur ou a moins de 5
km de leur territoire normal (voir ci-dessous) et comme non-résidents lorsqu'ils étaient seuls
et se déplagaient en dehors des limites de leur territoire.

Lorsque les signaux radio des loups n'ont pas pu étre localisés par le suivi de routine, des
recherches ont été effectuées jusqu'a 100 km de la zone d'étude au cours des semaines
suivantes, et leurs fréquences ont continué a étre suivies dans la zone d'étude au cours des
mois suivants afin de déterminer si les loups dispersés étaient revenus. Les loups résidents
dont les signaux radio ont disparu pendant la saison de chasse au cerf de 16 jours en
novembre ont été présumés abattus illégalement et leurs émetteurs ont été détruits. De
méme, les loups résidents socialement dominants (peu susceptibles de se disperser) qui ont
disparu pendant la saison légale de piégeage et de prise au collet d'autres grands animaux a
fourrure (décembre-janvier) ont été présumés capturés et tués illégalement. Sile contact radio
était perdu immédiatement aprés qu'un loup se soit dispersé de son territoire, ou peu apres
qu'l ait fait 21 mouvement exploratoire hors de son territoire d'origine, j'ai supposé que
l'animal était vivant lors du dernier contact et qu'il s'était déplacé hors de portée de notre
¢équipement de surveillance. La durée de vie prévue des émetteurs radio était de 3 ans ; les
sighaux non regus apres cette période étaient supposés étre le résultat d'une défaillance de la
batterie. En utilisant tous ces critéres, je n'ai pas pu déterminer le destin probable de
seulement 5 animaux, dont les signaux ont tous disparu au cours des mois de mars et de mai.
Pour les besoins du calcul, ces animaux ont été considérés comme vivants le dernier jour de
contact radio, et les estimations de survie qui en résultent sont donc maximales. Dans
l'ensemble, cette hypothese a eu peu d'effet sur mes estimations, car les taux de survie annuels
regroupés n'étaient pas significativement différents (¢ = 0,61, P = 0,54) entre l'estimation
maximale de (0,64) et l'estimation minimale obtenue si les 5 loups étaient morts (0,60).
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Ecologie de I'alimentation

Les carcasses observées lorsque des loups munis de colliers émetteurs ont été localisés a
partir d'un avion ont été examinées au sol afin de déterminer le sexe, 1'age et I'état de santé.
Le sexe a été déterminé a partir des caractéristiques du crane ou du bassin (Taber 1956), et
l'age a été estimé a partir du remplacement des dents, de l'usure ou des anneaux de cément
(Severinghaus 1949, Gilbert 1966) ou de la longueur du pied arriere pour les faons par rapport
aux adultes (Fuller et al. 1989).

Les taux de prédation des loups sur les ongulés pendant I'hiver sont déterminés avec le plus
de précision en localisant les loups pendant des jours consécutifs et en suivant I'ensemble de
leur trajet (Burkholder 1959, Mech 1966, Kolenosky 1972, Peterson 1977, Peterson et al.
1984, Ballard et al. 1987). Les pistes des loups n'ont pas été suivies dans le cadre de cette
¢tude car les conditions de suivi n'ont jamais été adéquates en raison des caractéristiques
défavorables de la neige et de la végétation. Par conséquent, les taux préliminaires de
prédation en hiver ont été estimés a partir de la fréquence a laquelle les loups ont été trouvés
pres de cerfs récemment tués (Mech 19775, Fritts et Mech 1981). Par exemple, si une meute
a été trouvée sur les sites de prédation 2 jours sur 14, le taux de prédation estimé serait de 1
kill/7 jours. Les taux de prédation ont été estimés en janvier-février lorsque la visibilité des

meutes (X = 76% des sites) était la plus élevée chaque hiver.

L'extrapolation des taux de prédation a partir de la proportion de jours ou les loups sont
localisés aux sites de prédation suppose toutefois que les loups restent en moyenne
exactement 24 heures aux kills sites. Les taux de prédation seraient surestimés si les loups
restaient en moyenne plus de 24 heures, comme c'est le cas pour les kills d'orignaux (Fuller
et Keith 1980, Peterson et al. 1984, Ballard et al. 1987) et sous-estimés si les carcasses étaient
abandonnées en moins de 24 heures (Fritts et Mech 1981, Carbyn 1983). Comme une meute
de loups peut consommer un cerf de Virginie en moins de 24 heures (Pimlott et al. 1969 :
46, Mech 1970 : 181), les taux de prédation non ajustés pour les loups tuant des cerfs
pourraient étre faibles. Pour aider a corriger ce biais potentiel, des loups munis de colliers
émetteurs dans des meutes de 2 2 9 ont été localisés tot le matin et en fin d'apres-midi pendant
de multiples périodes de 2-7 jours consécutifs pendant une partie des mois de janvier et
février 1984 et 1985. Une meute localisée loin d'un futur kill site le matin, sur le kill l'apres-
midi, et loin du kill le matin suivant, a été au kill pendant une durée estimée a 12 heures. I
s'agit de la moyenne entre le temps minimum possible sur le site (0 heure - c'est-a-dire que la
meute a tué et laissé la carcasse immédiatement) et le temps maximum possible (24 heures -
c'est-a-dire que la meute a kill juste apres avoir été localisée le premier matin, et qu'elle a
quitté le site juste avant d'étre localisée le matin suivant). Ainsi, les taux de prédation non
corrigés ont été sous-estimés d'au moins 50% (|12 + 24]100). Comme il n'y a eu que 2 vols
par jour, il n'a pas été possible de déterminer si les loups restaient en moyenne moins de 12
heures sur les kills sites ; ainsi, méme les estimations corrigées des taux de prédation (2 fois
les taux non corrigés) sont minimales. Pour obtenir des estimations non corrigées du taux de
prédation pendant cette période (lorsque 2 vols ont été effectués en 1 jour) qui soient
comparables a celles observées au cours d'autres hivers, 1 de 2 observations a été choisi au
hasard pour étre inclus dans l'estimation non corrigée.
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Les excréments de loups trouvés sur la neige entre novembre et mars et ceux collectés sur
138 km de routes parcourues au moins une fois par mois entre avril et octobre ont été
assignés au mois de dépot approprié. Les excréments recueillis sur les sites de tanieres et de
rendez-vous ont été datés a partir de mes connaissances sur la période pendant laquelle les
loups marqués par radio ont utilisé ces sites (Fuller 1989). Les excréments trouvés dans les
tanieres ou les sites de rendez-vous ont été classés comme provenant de chiots ou d'adultes
en fonction de leur diamétre. Etant donné que quelques coyotes étaient présents dans la zone
d'étude, seuls les excréments d'un diametre supérieur a 25 mm collectés sur les routes ou les
sentiers ont été considérés comme provenant de loups (Thompson 1952, Weaver et Fritts
1979). Les restes de proies dans les excréments ont été identifiés par comparaison avec du
matériel connu ; si l'identification a partir de I'examen brut était incertaine, les empreintes de
poils ont été examinées au microscope (Adorjan et Kolenosky 1969).

La biomasse relative et le nombre relatif de proies consommées ont été estimés a partir des
données d'analyse des excréments (Floyd et al. 1978, Traves 1983). Comme Ballard et al.
(1987), le nombre total de cerfs consommés d'avril a octobre, période pendant laquelle
seulement 4 observations aériennes ont été faites, a été estimé a partir (1) du poids
consommable des cerfs adultes et des faons, en tenant compte chaque mois des changements
de taille des faons, (2) de la biomasse relative fournie par les adultes et les faons dans le
régime alimentaire chaque mois, et (3) des taux mensuels moyens de consommation de cerfs
pat les loups adultes. Les taux de consommation (kg/jour) des adultes en été ont été
considérés comme équivalents a ceux de l'hiver. Méme si le taux métabolique des loups est
un peu plus bas en été qu'en hiver (Schmidt-Nielsen 1975 : 319), les loups ont la charge
supplémentaire de fournir de la nourriture aux petits. De plus, les taux de prédation estivaux
sur le caribou (Rangifer tarandus) (James 1983) et 'orignal (Ballard et al. 1987) se sont avérés
similaires a ceux de l'hiver, méme si Peterson et al. (1984) ont rapporté que de nombreux
¢lans étaient charognés en été et ont suggéré que cela impliquait des taux de consommation

inférieurs a ceux de I'hiver.

Tests statistiques

Les différences entre les moyennes ont été examinées a l'aide de tests-/ et les différences
entre les rapports ont été testées a l'aide du chi-carré ; les échantillons de mesures non
appariées et non normales ont été comparés a l'aide de tests U de Mann-Whitney (Snedecor
et Cochran 1973). Les corrélations ont été testées a 1'aide de techniques de régression linéaire
et multiple (Draper et Smith 1981) ; régression pondérée (poids = #) lorsque cela s'avérait
nécessaire. Les taux de survie et de dispersion (Heisey et Fuller 1985) ont été comparés avec
des statistiques g (Bishop et al. 1975). Sauf indication contraire, seule une valeur P < 0,05 a

été considérée comme statistiquement significative.

RESULTATS et DISCUSSION

Radio-télémétrie

Entre septembre 1980 et aott 1985, 81 loups ont été munis de colliers radio dans la BSA. La
proportion de loups de chaque sexe et de chaque classe d'age dans I'échantillon contrdlé ne
différait pas (P > 0,50) d'une année a l'autre (X = 25, gamme = 13-32) ; le nombre moyen de
loups controlés était de 7 males adultes (gamme = 6-9), 9 femelles adultes (3-11), 2 males
d'un an (0-4), 2 femelles d'un an (0-3), 2 petits males (0-5) et 3 femelles (0-6). Le sexe ratio
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de 48 adultes et jeunes d'un an (46% de males) et de 33 louveteaux (42% de males) ne differe
pas de la parité.

Les loups radiomarqués ont été localisés en moyenne tous les 6,8 jours. Cependant, les loups
ont été localisés plus fréquemment (31% de toutes les localisations) pendant les mois de
janvier et février lorsque nous volions souvent deux fois par jour, et moins pendant les autres
mois. La plupart des vols ont été effectués entre 9 h et 11 h (49%) ou entre 14 h et 16 h
(18%). Les loups marqués ou les membres de meutes associés ont été observés le plus
souvent (76% des tentatives) en janvier-février lorsque la couverture neigeuse était compléte
et le moins souvent (16%) en mai-octobre lorsque les feuilles étaient sur les arbres.
L'observabilité globale des loups marqués solitaires était plus faible (31 »s. 46%) que celle des
loups trouvés en groupe. La variation de l'observabilité entre les mois d'hiver reflete
largement les différences d'épaisseur de neige (r = 0,76, 17 df, P < 0,01) ; les loups ont été
vus plus souvent en janvier-mars lorsque la neige était la plus épaisse.

Les louveteaux marqués et 41 loups plus agés étaient initialement membres de 12 meutes ; 7
autres étaient solitaires (c'est-a-dire qu'ils n'étaient pas associés a une meute, comme l'a
déterminé le suivi ultérieur). En novembre-décembre de chaque année, 23-54% (X = 36%)
des loups des meutes dont les territoires étaient inclus en totalité ou en partie dans la BSA
ont été équipés de collier radio.

De nombreux loups (49%) ont été suivis pendant moins d'un an, mais 21% ont été suivis
pendant plus de deux ans (X = 438 jours, intervalle = 12-1 494 jours). Les taux de survie, de
dispersion et les taux d'installation ont été basés sur un total de 34 826 jours-émetteurs. Treize
meutes ayant tout ou partie de leur territoire dans la BSA ont été suivies pendant 1 a 6 ans
(x = 29) ; 5 d'entre elles se sont formées pendant la période d'étude et ont réoccupé des
territoires vacants. Dix autres couples ou meutes suivies pendant 1-3 ans (X = 1,2) avaient
des territoires entierement en dehors de BSA ; 9 de ces territoires ont été formés par des
loups qui se sont dispersés a partir de BSA.

Les paires de membres de meutes marquées par radio étaient ensemble (Indice de
Cohésion ; Peterson et al. 1984) plus souvent (tests chi-carré, P < 0,001) pendant la période
septembre-mars (X = 62%, fourchette = 51-71%) que pendant la période mai-aout (X = 29%,
fourchette = 18-40%). En Alaska, I'indice de cohésion a diminué lorsque les petits sont nés
en mai et a augmenté lorsque les petits ont commencé a voyager avec la meute en octobre
(Peterson et al. 1984).

Mouvements

Taille du territoire et localisation

Les tailles moyennes minimales des territoires hivernaux des meutes dans une partie ou la
totalité de la BSA varient de 78 2 153 km® au cours des années de I'étude (X global = 116
km?, # = 33), et les tailles des territoires individuels varient de 50 2 223 km?* (Tableau 1). Pour
comparaison, 3 territoires d'hiver enticrement a 'extérieur de BSA (déterminés de 34 a 50
emplacements chacun) étaient de 40 2 135 km”. Les territoires d'été individuels basés sur 30
a 85 emplacements chacun (X = 45) s'étendaient de 54 2 226 km® (X = 110 km? » = 20) et
n'étaient pas différents des territoires d'hiver (P > 0,05). Les densités de cerfs dans chaque
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territoire n'étaient pas connues, mais un examen des études ou les loups s'attaquent
principalement aux cerfs de Virginie indique que les territoires des loups sont plus petits et
que la taille du territoire par loup est plus faible la ou les cerfs sont plus nombreux (Tableau
2 ; régressions pondérées, P < 0,007). Ces analyses de régression excluent la grande taille
moyenne du territoire hivernal d'une population nouvellement protégée dans le nord-ouest
du Minnesota (Fritts et Mech 1981) ; cependant, alors que le nombre de loups augmentait
dans cette région, la taille du territoire diminuait de 35 a 45%.

Tableau 1. Tailles minimales des territoires hivernaux, nombre de meutes par territoire et tailles moyennes au début et
& la fin de l'hiver des meutes de loups radiomarquées dans le centre-nord du Minnesota

No. of wolves per pack

No. of Territory size (km?) No. of locations Nov-Dec Mar Change

Winter ‘pa;:-ks Mean Range Mean Range Mean Range Mean  Range Nao, %
1980-81 5 153 72-223 62 33-104 6.2 0-10 4.6 3-9 -1.6 —26
1981-82 7 109 50-159 64 41-82 4.7 1-10 3.9 2-7 -0.8 =17
1982-83 8 109 79-135 51 31-63 6.4 2-10 4.0 1-6 —-2.4 -37
1983-84 6 96 69-122 46 40-53 5.8 2-9 4.4 2-9 -1.4 —24
1984-85 4 153 107-197 94 72-136 93 7-12 63 4-9 -3.0 —-30
1985-86 3 78 51-104 34 33-35 8.0 5-10 5.0 4-6 -3.0 —37

Mean 116 59 6.7 4.7 -2.0 -29

Tableau 2. Taille moyenne du territoire et superficie du territoire par loup en fonction de la densité de cerfs pour les
populations de loups dont la proie principale est le cerf de Virginie

Territory size (km?2) Mean Territory Degr
- @ 0@ pack area per  density
Location i n size wolf (km?) (No./km?) Reference

Northeast Minnesota 110 5 8.0 14 5.1 Van Ballenberghe et al. 1975
North-central Minnesota 116 33 5.7 20 6.2 This study
East-central Ontario 175 4 7.0 25 5.8 Pimlott et al. 1969
North-central Minnesota 192 3 6.0 32 6.0 Berg and Kuehn 1980"
Southern Quebec 199 21 5.6 36 3.0 Potvin 1988
East-central Ontario 224 1 8.0 28 3.1 Kolenosky 1972
Northeast Minnesota 243 11 7.0 35 21 Mech 1973"
Northwest Minnesota 260 22 4.6 56 5.0 Fritts and Mech 1981"

+ Correlation between territory size and deer density: weighted r = —0.91, 5 df, P = 0.003. Correlation between territory area per wolf and
deer density: weighted r = —~0.87, 5 df, P = 0.007. Both of the above exclude data from Fritts and Mech (1981).

" Recalculated values from figures of territories.

© Newly established population,

Au cours d'un hiver, il y a eu peu de chevauchement des limites de territoire entre les
meutes marquées adjacentes dans la BSA (Fig. 2). Les loups peuvent étre plus territoriaux
dans le Minnesota ou les territoires sont plus petits et donc les frontiéres plus faciles a
maintenir (Mech 1973, 19775 ; Peters et Mech 1975 ; Harrington et Mech 1979), mais, comme
le soulignent Ballard et al. (1987), le chevauchement appatrent dans d'autres études peut étre
le résultat de la méthode utilisée pour représenter les fronti¢res et peut ne pas refléter la
séparation temporelle des meutes.

Les fronticres territoriales relativement stables et établies de longue date dans la BSA
fluctuent probablement peu avec les changements a court terme de la taille des meutes. 1l
n'est donc pas surprenant qu'il n'y ait que de faibles corrélations positives entre la taille du
territoire dans la BSA et la taille de la meute au début et a la fin de I'hiver (r = 0,37 et 0,43,
respectivement ; P < 0,05). La taille de la meute et la taille du territoire ont été corrélées dans
d'autres régions (Peterson et al. 1984, Ballard et al. 1987) ou les densités de loups étaient plus
faibles, les territoires plus grands et l'exploitation plus importante que dans la BSA. Dans

certaines régions, les territoires se sont étendus, se sont contractés, ont disparu ou ont été
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¢tablis lorsque la mortalité des loups était élevée et que la disponibilité ou la distribution des

proies changeait (Peterson 1977 ; Carbyn 1980, 1982 ; Fuller et Keith 1980 ; Messier 19854 ;
Ballard et al. 1987 ; Peterson et Page 1988).
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Fig. 2. Limites annuelles du territoire des loups, estimations de la taille des meutes au début et & la fin de I'hiver et zone
de recensement annuelle pour les meutes de loups (ligne pointillée) surveillées dans la zone d'étude de Bearville (ligne
pointillée). Les abréviations & trois lettres identifient les meutes. Les lignes pleines indiquent qu'un territoire a été décrit
par >30 emplacements radio-télémétriques, et les lignes pointillées inclinées par <30. Les lignes pointillées indiquent

les emplacements approximatifs des meutes qui n'ont pas fait I'objet d'une surveillance radio cette année-Id, mais qui
ont été identifiées par suivi aérien

La plupart des territoires de la BSA englobent des étendues de terre relativement dépourvues

de routes (cf. Fig. 1 et 2). La densité des routes entretenues dans la BSA (a partir des cartes
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routieres des comtés uniquement) était plus élevée a l'extérieur des limites du territoire de la
meute qu'a lintérieur (0,59 contre 0,38 km/km?. De méme, le nombre de résidences
permanentes était plus élevé a l'extérieur des tetritoires (0,41 »5. 0,07/km?). La densité des
routes dans tous les tertitoires de meutes variait de 0,15 2 0,72 km/km® mais n'était pas lice
au taux de mortalité d'origine humaine des loups munis de colliers radio (r pondéré = 0,20,
17 df, P = 0,49 ; pondéré par le nombre de jours-émetteurs de loups dans chaque territoire).
Cependant, ces résultats corroborent d'autres travaux (Thiel 1985, Jensen et al. 1986, Mech
et al. 1988) qui suggeérent que les densités de routes >0,6-0,8 km/km? permettent 2 I'homme
de limiter le nombre de loups par le piégeage ou le tir 1égal ou illégal.

Mouvements extraterritorianx

Chaque mois, jusqu'a 30% des loups d'une classe d'age de la BSA ont quitté leur territoire
(c'est-a-dire qu'ils se sont éloignés de =5 km) (Fig. 3) ; certains loups sont revenus
(excursions temporaires), mais d'autres ne sont jamais revenus et sont morts ou se sont
installés ailleurs (dispersions). Les taux mensuels de départ ne different pas entre les sexes au
sein d'une classe d'age (P > 0,406), mais les jeunes d'un an different a la fois dans le taux et le
modele de départ (P < 0,003). La plupart des départs des petits ont eu lieu en janvier-mars,
lorsqu'ils étaient agés de 9 a 11 mois, et les taux de départ des yearlings (12 mois) étaient tres
élevés en avril, lorsque de nouveaux petits sont nés. Les jeunes de l'année plus agés ont quitté
leur territoire le plus souvent entre septembre et janvier et en mars. Les taux mensuels de
départ des adultes étaient généralement faibles tout au long de I'année, mais, comme pour les
petits et les jeunes d'un an, ils étaient les plus élevés au cours des mois précédant ou suivant
la reproduction en février et au cours du mois d'avril, au moment de la mise bas.

Les conflits a l'intérieur des meutes peuvent précipiter les mouvements extraterritoriaux, et
l'agression dans les meutes captives est la plus élevée en décembre-janvier et en mars-mai
(Zimen 1976). Au Québec, la plupart des départs de petits ont eu lieu apres février, ceux des
jeunes d'un an en décembre-mars et ceux des adultes en décembre-aotut (Messier 19854). Les
taux globaux de départ étaient légerement plus élevés pour les adultes que pour les yeatlings
au Québec, contrairement aux résultats obtenus dans la BSA. En Alaska, les taux de départ
¢taient les plus élevés en février, ce qui coincide avec le début de la saison de reproduction
dans cette région, et les déplacements extraterritoriaux des petits étaient négligeables
(Peterson et al. 1984).

Parmi les excursions temporaires effectuées par 25 loups dans la BSA, 79% ont été faites
seuls. Les 5 excursions des jeunes d'un an étaient solitaires, mais 2 des 6 excursions des
louveteaux et 10 des 45 excursions des adultes ont été faites avec d'autres membres de la
meute. Les loups d'un an de BSA qui ont quitté leur territoire (# = 5) n'ont fait qu'une
excursion temporaire chacun et les louveteaux en ont parfois fait deux (X = 1,5, » = 4), mais
les adultes en ont fait jusqu'a 10 (X = 2,8, » = 16). La distance maximale (X = 17 km, intervalle
= 5-105 km, #» = 43) et la durée (X = 20 jours, intervalle = 2-118 jours) des excursions
temporaires a partir de BSA ne différaient pas entre les loups voyageant seuls ou avec d'autres
membres de la meute, ni en fonction du sexe ou de I'dge (tests U de Mann- Whitney, P >

0,05).
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Fig. 3. Taux mensuels (loups quittant/total des loups) auxquels les loups radio-équipés des meutes (résidents) ont quitté
leur territoire chaque mois, soit temporairement (barre pointillée), soit de facon permanente (barre pleine). Le nombre
de loups quittant le territoire est indiqué pour chaque mois et pour chaque classe d'age

Des déplacements extraterritoriaux ont été rapportés dans plusieurs autres régions (Fritts
et Mech 1981, Van Ballenberghe 19834, Ballard et al. 1987). Au Québec, 71% des excursions
sont solitaires et celles des meutes se font vers les aites d'hivernage des cerfs (Messier 19855).
Contrairement aux loups de la BSA, les jeunes d'un an au Québec initient en moyenne 3
déplacements extraterritoriaux par an et les adultes seulement 1. Les excursions de meutes
étaient plus fréquentes dans le nord-est du Minnesota lorsque les proies étaient rares (Mech
1977b), mais aucune sur la péninsule de Kenai ne semblait associée a un manque de
nourriture (Peterson et al. 1984). La distance et la durée des excursions des loups au Québec
¢taient similaires a celles de la BSA ou la biomasse d'ongulés par loup était similaire, mais la
distance et la durée des excursions étaient un peu plus grandes pour les meutes vivant dans
des zones ou les proies étaient moins abondantes (Messier 19855).

Vingt-huit loups porteurs de colliers radio-émetteurs de la BSA se sont dispersés a partir de

leur territoire d'origine ; deux d'entre eux se sont installés et se sont dispersés a nouveau par
la suite. Au moins 12 des 28 loups qui se sont dispersés avaient déja fait au moins 1, et jusqu'a
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0, excursions extraterritoriales (X minimum = 0,9). Les loups dispersés au Québec avaient
effectué un minimum moyen de 2,1 voyages de prédispersion (Messier 19855).

Un loup de la BSA a quitté son territoire d'origine avec deux autres membres de la meute
non marqués ; un autre est parti avec son compagnon (le seul autre membre de la meute)
aprés <1 an dans un territoire nouvellement formé. Les 28 autres dispersions (93%) étaient
solitaires. Sept des 9 disperseurs au Québec se sont dispersés seuls (Messier 19855), de méme
que 18 des 21 disperseurs en Alaska (Peterson et al. 1984).

La proportion de loups qui se sont dispersés a partir des meutes de la BSA chaque mois
variait de 0 a 11% (X = 3%) pour les louveteaux =5 mois et de 0 a 7% (X = 2%) pour les
adultes, mais de 0 2 20% (X = 9%) pour les yearlings (P < 0,01) (Fig. 3, Annexe A). Six des
17 loups « adultes » se dispersant étaient agés de plus de 2 ans, bien que d'autres aient pu étre
des yearlings mal classés (1,0-2,0 ans) en raison de la méthode utilisée pour attribuer les ages.
Sur 18 disperseurs d'age connu sur la péninsule de Kenai, en Alaska, 1 concernait un
louveteau, 11 étaient des animaux d'un an ou de 2 ans, et 6 avaient un age 23,0 ans (Peterson
et al. 1984). De méme, 40% des femelles et 50% des males qui se dispersent dans le centre-
sud de I'Alaska avaient un age <2,0 ans (Ballard et al. 1987). Au moins 3 des 8 disperseurs
du nord-ouest du Minnesota étaient des jeunes d'un an (Fritts et Mech 1981), de méme que
4 des 7 loups d'age connu qui se sont définitivement dispersés dans le nord-est du Minnesota

(Mech 1987).

La plupart des loups qui se sont dispersés a partir de la BSA l'ont fait durant les mois de
novembre-janvier et de mars-mai (Fig. 3). Dans d'autres régions, les loups se sont dispersés
en automne lorsque les membres de la meute commencent a voyager ensemble, avant la
saison de reproduction et/ou au printemps apres la naissance des petits (Fritts et Mech 1981,
Berg et Kuehn 1982, Peterson et al. 1984, Messier 19854, Ballard et al. 1987, Mech 1987).

Il n'y avait pas de différences liées au sexe dans les taux de dispersion des loups dans la BSA
(P > 0,106), et la distance maximale et la durée des déplacements ne different pas (P > 0,05)
selon le sexe. Ballard et al. (1987) ont rapporté des taux de dispersion plus élevés pour les
males. Peterson et al. (1984) ont également signalé une prépondérance de disperseurs males
au cours des quatre premicres années de leur étude, mais au cours de la cinquiéme année,
davantage de femelles se sont dispersées et, dans I'ensemble, il n'y a pas eu de différence

significative liée au sexe.

Les distances moyennes de dispersion des males et des femelles ne sont pas
systématiquement différentes : Peterson et al. (1984) ont rapporté que les femelles avaient
tendance a se disperser sur une plus courte distance que les males ; Ballard et al. (1987) ont
documenté que, a l'exception d'un mouvement record de 2 males (732 km ; Ballard et al.
1983), les femelles se sont dispersées plus loin que les males ; et Mech (1987) n'a pas trouvé
de différences claires dans la distance de dispersion. Cependant, les males prédominent dans
les rapports sur les loups qui se dispersent le plus loin (Pulliainen 1965, Van Camp et Gluckie
1979, Fritts et Mech 1981, Berg et Kuehn 1982, Stephenson et James 1982, Ballard et al.
1983, Fritts 1983, Peterson et al. 1984).
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Les taux de dispersion annuels par age des loups résidents dans la BSA étaient de 17%
pour les adultes, 49% pour les jeunes d'un an et 10% pour les louveteaux agés de plus de 5
mois. Seul un petit marqué par radio s'est dispersé sur la péninsule de Kenai (Peterson et al.
1984), et un nouveau calcul des données de dispersion et de mortalité indique que le taux de
dispersion annuel des loups plus dgés était d'environ 19%. De méme, aucun petit ne s'est
dispersé au Québec (Messier 1985/4), mais les données recalculées indiquent un taux de
dispersion annuel d'environ 16% pour les jeunes d'un an et de 25% pour les adultes. Dans
l'ensemble, les taux de dispersion étaient plus élevés pour les petits et les jeunes d'un an dans
la BSA qu'au Québec ou en Alaska, mais les différences ne peuvent pas étre clairement
attribuées a la densité des proies (indice de biomasse par loup = 161, 162 et 345,
respectivement), a la taille des meutes (5,7, 4,7 et 11,2, respectivement), a la survie annuelle
(0,64, 0,64 et 0,67, respectivement) ou au pourcentage de petits dans les meutes (46% dans
la BSA 5. 36% en Alaska) (voir Démographie).

Les taux de survie sont parfois plus faibles pour les loups voyageant en dehors de leur
territoire d'origine (Peterson et al. 1984, Messier 19854). Les excursions extraterritoriales
pourraient donc étre plus fréquentes lorsque l'opportunité d'établir de nouvelles meutes est
¢levée, que la nourriture est rare dans les territoires ou que les chances de se reproduire dans
les meutes natales sont faibles (Mech 1987). Fritts et Mech (1981 : 74) ont trouvé « un taux
élevé de dispersion des jeunes loups » dans une population en expansion et nouvellement
protégée, et Ballard et al. (1987 : 21) ont rapporté des taux de dispersion apparemment plus
élevés a partir de zones ou la densité d'ongulés est relativement faible, bien qu'aucune donnée
quantitative concernant ces taux n'ait été présentée dans l'une ou l'autre de ces études. Sur
I'Isle Royale, plus de loups quittaient les meutes lorsque les réserves de noutriture
diminuaient (Peterson et Page 1988).

Cing des 28 loups qui se sont dispersés des meutes dans la BSA sont morts en voyageant
seuls, 10 se sont probablement dispersés au-dela de la portée de notre récepteur, 1 étais
encore seul a la fin de I'étude, et 12 autres se sont installés 13 fois apres avoir voyagé pendant
4-210 jours (X = 79 jours) et s'étre déplacés de 5-70 km de leur territoire d'origine (X = 29
km). Quatre loups solitaires qui se sont installés ont établi des territoires a 3-76 km (X = 32
km) des lieux de capture apres avoir voyagé pendant 142-267 jours (X = 187 jours). Quinze
de ces 17 colons ont trouvé des partenaires et établi des territoires en tant que couple, un
loup male d'un an a rejoint deux femelles radiomarquées qui étaient les seuls membres
restants d'une meute déja établie, et un loup a établi une meute avec deux autres qui étaient
probablement des compagnons de meute. Quatre loups se sont installés en septembre-
octobre et 13 en décembre-février. La proportion de loups qui se sont installés chaque mois
ne differe pas selon le sexe ou I'age (P > 0,80) et varie de 0 a 25% (X = 7% ; Fig. 4, Annexe
A). Quatre loups de la BSA ont établi des territoires immédiatement adjacents a leur territoire
d'origine, et 1 loup marqué comme un jeune a rejoint une meute adjacente. Les 8 autres
disperseurs ont établi des territoires a une distance de 8 a 70 km (X = 39 km) de leurs
territoires d'origine.

Que les loups qui se dispersent s'accouplent et s'installent dans une zone vacante ou se

joignent a des meutes déja établies, adjacentes ou éloignées de leur territoire d'origine, le
succes dépend probablement d'une combinaison de I'abondance relative des proies, de la
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disponibilité¢ de territoires vacants et du taux de survie des loups de la meute qui se
reproduisent. Au Québec, ou les proies étaient relativement rares, une paire de disperseurs a
acquis un autre associé et a formé une meute, et deux autres ont été acceptés par des meutes
adjacentes (Messier 19855). Dans le centre-sud de 'Alaska, ou la taille des meutes a été réduite
par les prélevements humains importants, 8 des 23 loups qui se sont dispersés et qui ont été
retrouvés plus tard avec d'autres loups formaient des paires et au moins 8 autres ont été
apparemment acceptés dans des meutes existantes (Ballard et al. 1987). Sur les 5 colons de la
péninsule de Kenai, ou les proies étaient abondantes mais la mortalité élevée, 3 se sont mis
en couple avec un autre loup et 2 ont rejoint 2 autres loups (Peterson et al. 1984). Dans le
nord-ouest du Minnesota ou la population de loups se développait rapidement, les 9 loups
solitaires marqués par radio se sont associés plutot que de rejoindre une meute, mais au moins
1, et peut-étre 3, loups non marqués par radio auraient rejoint des meutes (Fritts et Mech
1981). De plus, 6 des 7 disperseurs se sont accouplés dans les 8-30 jours (X = 17), et 3 loups
solitaires se sont accouplés et installés dans les 95-148 jours (X = 116 ; Fritts et Mech 1981).

Démographie

Taille des mentes et loups solitaires

Le nombre moyen de loups par meute surveillée dans la BSA chaque année varie de 4,72 9,3
(globalement X = 6,7) au début de I'hiver et de 3,9 2 6,3 (X = 4,7) a la fin de I'hiver (Tableau
1). La taille des meutes individuelles atteignait 13 au début de l'hiver et 9 a la fin de I'hiver
(Fig. 2). Les baisses hivernales de la taille moyenne des meutes (X = -29% ; -2,0 loups) étaient
corrélées avec la taille des meutes au début de I'hiver (» = 0,92, 4 df, P = 0,000) ; les plus
grandes meutes ont perdu plus de loups par mortalité et dispersion chaque hiver que les
petites meutes. La forte augmentation de la taille moyenne des meutes au début de l'hiver
1984 est due au grand nombre de petits qui ont survécu jusqu'a cet automne (voir
Reproduction) ; I'année suivante, cette cohorte a continué a représenter une grande partie de
la population.

Quatre des 25 nouveaux animaux d'un an et adultes capturés au printemps étaient des loups
solitaires (non-résidents). Trois des 23 loups d'un an et adultes capturés a I'automne étaient
des non-résidents, mais 33 louveteaux ont également été capturés a ce moment-la. Les non-
résidents ne représentent donc que 5% de l'ensemble des captures d'automne. Cependant, le
pourcentage de louveteaux dans les captures (33 sur 53 résidents = 62%) était plus élevé que
le pourcentage de petits dans la population résidente (46% ; voir Reproduction). Ainsi, pour
23 yearlings et adultes capturés a I'automne, on peut s'attendre a ce qu'il n'y ait que 20
louveteaux (46% de tous les loups), et la proportion ajustée de non-résidents serait de 7% (3
+ 23 + 20]).

Les loups solitaires et les couples sans territoire ont été ignorés dans certaines estimations de
population (Fritts et Mech 1981, Peterson et al. 1984, Mech 1986), mais ont constitué 2 a
29% des populations hivernales ailleurs (Mech 1966, Pimlott et al. 1969, Mech 1973, Fuller
et Keith 1980, Messier 19854, Ballard et al. 1987, Peterson et Page 1988). Les loups solitaires
sont difficiles a recenser car (1) les chances de les observer incidemment sont probablement
moindres que pour des groupes plus importants et (2) les taux de capture peuvent étre biaisés
si le piégeage est concentré a l'intérieur de territoires ou les loups solitaires sont moins
susceptibles de se déplacer (Fritts et Mech 1981). La modélisation des taux de mortalité, de
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dispersion et d'installation des loups peut aider a estimer et a identifier les changements
saisonniers de la proportion de loups solitaires dans une population (Fuller 19884).

Densité et évolution de la population

Au cours des hivers 1980-81 a 1985-86, la densité des loups a augmenté de 39 a 50/1 000
km? (X = 44,5/1 000 km?) au début de I'hiver et de 31 2 35/1 000 km (X = 32,8/1 000 km?)
a la fin de I'hiver (Tableau 3) ; ainsi, la densité moyenne au milieu de 1'hiver était d'environ
39/1 000 km®. Le nombre de meutes dans la zone de recensement n'a pas augmenté (Fig. 2),
mais le nombre moyen de loups par meute est passé de 6,2 a 8,0 au début de 'hiver et de 4,6
a 5,0 a la fin de I'hiver ; la taille moyenne du territoire était également un peu plus petite
(Tableau 3) ; d'une année a l'autre, certaines meutes ont disparu et d'autres ont réoccupé des
territoires vacants ou se sont installées dans d'autres zones inoccupées. Chaque mois de mars,
6 a 8 meutes composées de 27 a 37 loups avaient des territoires qui englobaient tout ou partie
de la BSA (Fig. 2), et 1 ou 2 de ces meutes (total = 19% des 43 meutes-années), chacune
composée de 2 a 4 loups (total = 10% des 188 loups-années), avaient réoccupé des zones
vacantes. La plupart de ces « nouvelles » meutes étaient composées de loups qui n'étaient
probablement pas membres a l'origine des meutes de la BSA, c'est-a-dire qui étaient des
immigrants (total = 13 des 19 loups dans les « nouvelles » meutes et 7% de tous les loups).
En plus de ces immigrations, un ou deux loups ont pu rejoindre des meutes déja existantes ;
1 des 17 loups radiomarqués qui se sont dispersés et installés a rejoint une meute plutot que
d'établir la sienne. Le taux d'accroissement annuel fini de la BSA varie de 0,88 2 1,33 selon
les estimations de la fin de 'hiver (Tableau 3), et le taux annuel moyen entre 1980-81 et 1985-
86 était de 1,02. Les taux exponentiels annuels d'augmentation (= In A) n'étaient pas corrélés
(P > 0,90) avec les estimations annuelles de survie (tous ages confondus, voir ci-dessous),
malis étaient corrélés (r pondéré = 0,89, 3 df, P < 0,02) avec le nombre moyen de petits par

meute l'automne précédent (voir ci-dessous).

Tableau 3. Densité des loups au début (nov-déc) et & la fin (mars) de I'hiver et taux annuels de variation de la population
dans le centre-nord du Minnesota

Annual rate of pepulation

No. of resident  Estimated no. of Density increase
) wolves? nonresident wolves ‘otal wolves/1, I —
. I il lves? Total {wolves/ 1,000 km?) — Fxponential
nsus area® inite x|
Winter i (km?) Early  Late Early  Late Early  Late Early Late ey {r=1InA)
1980-81 1,166 39 30 7 6 46 36 39 31
1981-82 1,103 33 27 6 5 39 32 35 29 0.935 —0.067
1982-83 1,140 46 30 9 6 55 36 48 32 1.103 0.098
1983-84 1,248 38 31 7 6 45 37 36 30 0.938 —0.064
1984-85 1,087 54 37 10 7 64 44 59 40 1.333 0.287
1985-86 1,124 47 33 9 6 56 39 50 35 0.875 -0.134
Mean 44.5 32.8
# Asin Fig. 2.

b Assumes 16% of total populalim'l is oompnsq:d of nonresidents (see text).

Pimlott (1967) a suggéré qu'un controle intrinseque du nombre de loups limitait la densité a
un maximum d'environ 39 loups/1.000 km? dans la plupart des régions. Mech (1973) partage
cet avis mais note des exceptions la ou les densités de proies sont extrémement élevées.
Packard et Mech (1980) soutiennent que l'approvisionnement en nourriture affecte de facon
critique le nombre de loups sur le long terme. Des recherches ultérieures ont démontré que
si une limite se produit, les densités sont beaucoup plus élevées que ce qui avait été suggéré
précédemment. Les densités dans la BSA ont atteint 59 loups/ 1000 km* au début de I'hiver
et 40/1000 km” 2 la fin de I'hiver 1984-85. Sur I'Isle Royale, la densité a dépassé 80/1.000
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km® pendant les années 1970 et a atteint un maximum de 92/1.000 km* en 1980 ; 1980 ;
Peterson et Page (1988) ont conclu que les seules limites naturelles a la densité des loups sont
celles imposées par la nourriture.

0.257
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SETTLING RATE
@
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Fig. 4. Taux mensuels auxquels les loups solitaires (non-résidents) se sont installés (c'est-a-dire qu'ils ont établi leur propre
meute ou se sont joints & d'autres meutes que leur meute natale). Le nombre de loups s'installant est indiqué pour chaque
mois

Des changements dans la densité des loups dus a la variation de la densité des ongulés ont
été documentés par des études a long terme dans le nord-est du Minnesota (Mech 19774,
19806) et sur I'lle Royale (Peterson et Page 1988) et dans des zones de variation de la densité
des orignaux dans le sud-ouest du Québec (Messier et Crete 1985). Une compilation d'études
supplémentaires a travers I'Amérique du Nord (Annexe B) confirme que, indépendamment
du type de proie ou de la stabilit¢ des populations de loups (Keith 1983), les densités
moyennes de loups sont clairement corrélées avec la biomasse des ongulés (Fig. 5 ; 77 = 0,72).
L'indice de biomasse d'ongulés par loup est le plus élevé pour les populations de loups
fortement exploitées (Ballard et al. 1987) ou nouvellement protégées (Fritts et Mech 1981)
etle plus bas pour les populations de loups non exploitées (Oosenbrug et Carbyn 1982, Mech
1986) ou celles ou les ongulés sont fortement exploités (Kolenosky 1972). Dans la BSA, ou
les densités de loups et de cerfs de Virginie étaient élevées et ou les cerfs étaient fortement
chassés (Fuller 19880), l'indice de biomasse des ongulés par loup (161) était bien en dessous
de la moyenne (249) et de la médiane (225) (Annexe B).

Reproduction

La taille moyenne des portées pour 5 femelles de la BSA dont I'appareil reproducteur a été
examinées (une qui avait 2 séries de cicatrices placentaires) et une dont les petits ont été vus
en dehors de la tanic¢re natale pendant 4 années consécutives était de 6,1 ; la taille moyenne
de I'ensemble des 9 portées était de 6,6 (gamme = 4-8). La taille des portées était faible pour
une population non exploitée de I'Ontario (X = 4,9 ; Pimlott et al. 1969), mais importante
pour les populations exploitées de 1'Alaska (X = 6,5 ; Rausch 1967) et dans le nord-est du

Minnesota (X = 6,4 ; Stenlund 1955), ce qui a conduit Van Ballenberghe et al. (1975) et Keith
(1983) a suggérer que la taille de la portée pouvait augmenter avec une plus grande biomasse
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d'ongulés par loup. Un résumé de 8 études ne soutient pas cette cette affirmation (r pondéré
= 0,37, 6 df, P = 0,45 ; Tableau 4).

50r
Y= 34+ 37X

r2 = 072, 23 df, P <0.001

40t
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Fig. 5. Relation entre la biomasse d'ongulés et la densité de loups pour différentes régions d'Amérique du Nord. Densité
d'ongulés, densité de loups et valeurs de l'indice de biomasse d'ongulés de I'Annexe B

Aucune meute de la BSA (» = 36 portées) n'est connue pout avoir produit plus d'une portée
par an. La plupart des meutes ne produisent qu'une seule portée de petits par an (Packard et
Mech 1980, Packard et al. 1983), bien que 2 portées par meute (par des femelles différentes)
aient été rapportées (Murie 1944, Harrington et al. 1982, Van Ballenberghe 19834, Peterson
etal. 1984, Ballard et al. 1987). En conséquence, s'il ya >2 louves =2 ans par meute, certaines
ne se reproduisent probablement pas, et les populations avec des meutes plus importantes
ont une proportion plus faible de reproducteurs (Peterson et al. 1984, Ballard et al. 1987).
Peterson et al. (1984) ont constaté que l'augmentation de l'exploitation sur la péninsule de
Kenai a entrainé une réduction des meutes et des territoires et I'établissement de nouvelles
meutes dans les zones laissées vacantes. En conséquence, les reproducteurs représentaient
une plus grande proportion de la population et le taux de production de petits augmentait.

Une femelle et un male de la BSA, tous deux capturés et marqués en tant que petits, avaient
22 mois lorsqu'ils se sont reproduits pour la premicre fois ; chacun d'eux, avec son
compagnon, a élevé avec succes des petits. Mech et Seal (1987) rapportent que la plus jeune
femelle sauvage connue pour avoir donné naissance a des petits était agée de 3 ans, bien
qu'une louve de 2 ans connue en Alaska ait donné naissance a des petits (Peterson et al. 1984)
comme l'ont fait plusieurs loups captifs agés de 1 an et 2 ans (Rabb et al. 1967, Lentfer et
Sanders 1973, Medjo et Mech 1976). Ainsi, tous les loups, a l'exception des petits, sont
probablement capables de produire des jeunes et la proportion de ceux qui se reproduisent
est fonction de la structure d'age, de la taille de la meute et du nombre de meutes pat rapport
aux loups solitaires dans la population. Il n'est pas surprenant que certains jeunes de 2 ans
marqués par radio dans la BSA aient produit des petits, car la proportion de petits (et par la
suite de jeunes d'un an) et les taux de dispersion des jeunes d'un an étaient relativement élevés
et la taille des meutes était relativement petite.

Tableau 4. Indice de biomasse d'ongulés par rapport aux ratios de loups en fonction de la taille de la portée, du
pourcentage de petits dans les meutes et du nombre de petits par meute entre la fin de I'automne et le début de I'hiver
en Amérique du Nord.@
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Ungulate No. pups per pack

iomass Litter size Percent
index — _ __ pupsin No.
Location per wolf? E n packs i packs Reference
North-central Minnesota 161 6.6 9 46 3.2 36 This study
Northeast Minnesota 166° 41 2.6 24 Harrington et al. 1983
Interior Alaska - 175 4.4 12 Gasaway et al. 1983
East-central Ontario 179 4.9 10 Pimlott et al. 1969
North-central Minnesota 214 45 33 3 Berg and Kuehn 1982, pers.
commur.
Southern Quebec 214 5.6 10 Potvin 1988
Northeast Minnesota 221 43 34 5 Van Ballenberghe et al. 1975
Northeast Alberta 231 43 3.8 5 Fuller and Keith 1980
Northeast Minnesota . 252 6.4 8 Stenlund 1955
Isle Royale, Michigan 264 48 3.1 7 Peterson and Page 1988
Denali Park, Alaska 334 39 5.4 5 Haber 1977
Kenai Peninsula, Alaska 345 5.0 5 35 3.8 15 Peterson et al. 1984
Jasper Park, Alberta 364 45 4.4 5 Carbyn 1974
Northwest Minnesota 400 7.0 1 57 3.2 12 Fritts and Mech 1981,
Harrington et al. 1983
South-central Alaska 659 6.1 16 67 5.4 28 Ballard et al. 1987

4 Correlation between ungulate biomass index per wolf and litter size: weighted r = 0.37, 6 df, P = 0.45. Correlation between ungulate biomass
index per wolf and percent pups in packs: r = 0.73, 9 df, P = 0.005, Correlation between ungulate biomass index per wolf and number of pups
per pack: weighted r = 0.88, 9 df, P = 0.001.

b From Appendix B.

¢ Mean of ratios for Mech’s study area in northeast Minnesota during 1967-69 and 1976-84 because data in Harrington et al. {1983) are from
that area during 1970-78.

En novembre de chaque année, une moyenne de 3,2 petits (fourchette = 2,7-5,0) restait dans
chaque meute, soit environ 46% des membres de la meute (fourchette : 32-57% ; Tableau 5).
Le plus grand nombre de petits ayant survécu dans une meute jusqu'a la fin de l'automne
était de 8 ; le nombre médian et modal de petits était de 3. Bien que le nombre moyen de
petits par meute ait presque doublé entre certaines années, il n'y avait pas de corrélation (P
> 0,99) avec le nombre d'adultes ou le nombre d'auxiliaires par meute, ce qui est similaire a
Peterson et al. (1984) et Ballard et al. (1987), mais différent de Harrington et al. (1983). Le
nombre de petits n'a pas non plus varié en fonction de plusieurs indices annuels de
'abondance de la nourriture : la sévérité de l'hiver précédent (épaisseur hebdomadaire
moyenne de la neige pendant la période décembre-mars, indice de la vulnérabilité des ongulés
au printemps [Nelson et Mech 19864]), le ratio cetfs/loups de I'hiver précédent, ou le nombre
moyen de colonies de castors dans la BSA le méme automne (P > 0,61). De plus, le nombre
de petits dans chaque meute n'était pas corrélé (régression pondérée ; P = 0,40) avec la densité
des colonies de castors dans le territoire d'une meute le méme automne (# = 25 meutes, X =
11% de la superficie du territoire).

Keith (1974 : 34) a noté que les facteurs immédiats et ultimes affectant les taux de mortalité
des louveteaux pendant les 5 premiers mois étaient presque entierement inconnus et, parce
que l'abondance de la nourriture en été et la mortalité des louveteaux sont difficiles a mesurer,
représentaient « la plus grande énigme de la biologie du loup aujourd'hui ». Dans le nord-est
du Minnesota, la survie des petits a apparemment diminué au fur et a mesure que la base
alimentaire des ongulés diminuait (Seal et al. 1975, Van Ballenberghe et Mech 1975, Mech
1977a). Le pourcentage de petits dans les meutes était le plus élevé (= 0,73, 8 df, P = 0,008 ;
Tableau 4) dans les populations nouvellement protégées (Fritts et Mech 1981) et les
populations fortement exploitées (Ballard et al. 1987) et reflete probablement une survie plus
¢levée des petits la ou les ongulés sont abondants (voir ci-dessous). La biomasse moyenne
d'ongulés par loup et le nombre moyen de petits par meute dans les populations d'automne
ou de début d'hiver étaient également corrélés (» = 0,88, 8 df, P < 0,001).
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Tableau 5. Ratios louveteaux/adultes en octobre-décembre (X = 11 nov) des meutes radiomarquées ayant une partie
ou la totalité de leur territoire sur la zone d'étude de Bearville, déterminés & partir d'observations directes et de
I'augmentation de la taille des meutes du printemps a I'automne

Pack 1980 1981 1082 1083 1984 1985 1986 Total

Sherry 4:2 3:3 3:5 2:4 6:3

Hartley 0:4 3:2 5:4 4:8 5:7 3:4

Scenic 73 4:4 3:4 8:5 3.8 4.7

Larson 3:6 3:3 4:5 1:3

Raddison Lake 3:2 4:4

Homestead 3:4

Deer Lake 1 1:2 0:2 4:2

Deer Lake 2 2:3

Valley River 1 3:3 0:2 1:1

Valley River 2 7:2 1:8 2:5

Snake 0:1

Long 5:2
Total §:10 16:18 23:22 16:19 25:19 14:30 14:18 116:136
Percent pups 44 47 51 46 57 32 44 46
£ no. pups/pack 2.7 2.7 3.3 2.7 5.0 2.8 3.5 3.2
£ no. ad/pack 3.3 3.0 3.1 3.2 3.8 6.0 4.5 3.8
% pack size 6.0 5.7 6.4 5.9 88 8.8 8.0 7.0

Survie

Un taux de survie des petits de 0,48 de la naissance (mi-avril ; Fuller 1989) a la mi-novembre
a été estimé a partir des nombres moyens de petits par meute aux deux périodes (6,6 et 3,2,
respectivement) et est inférieur au taux de 0,76 sur la péninsule de Kenai (Peterson et al.
1984) ou de 0,89 dans le centre-sud de 1'Alaska (Ballard et al. 1987). Ceci peut étre lié a la
disponibilité¢ des ongulés ; la biomasse d'ongulés par loup n'était que de 161 dans la BSA
contre 345 et 659, respectivement, pour les deux zones de 1'Alaska.

Quarante-six loups munis de colliers émetteurs sont morts ou ont été considérés comme
morts au cours de cette étude. Il n'y avait pas de différences significatives (P > 0,23) liées au
sexe ou a l'age dans les taux de survie annuels ou la survie au cours de chaque mois, et la
survie des loups résidents =25 mois (0,67) n'était pas statistiquement plus élevée (P = 0,22)
que celle des autres loups non-résidents (0,52). Le taux de survie annuel moyen pour tous les
loups munis de colliers radio était de 0,64 et ne différait pas (P > 0,25) selon les années
(fourchette = 0,57-0,71). Le taux de survie des louveteaux radio-équipés de la mi-novembre
a mars n'était pas différent (P > 0,40) de celui des jeunes d'un an et des membres adultes de
la meute marqués (X = 0,77) et donc la survie annuelle des petits était donc de 0,37 (0,48 X
0,77).

La survie annuelle des adultes en dispersion sur la péninsule de Kenai n'était que de 0,38
contre 0,73 pour les adultes résidents (Peterson et al. 1984). La mortalité des loups voyageant
al'extérieur versus a l'intérieur des territoires était également plus élevée au Québec (Messier
19854). Dans la péninsule de Kenai, comme dans la BSA, la survie des petits d'octobre a avril
était similaire a celle des loups plus agés (0,88 contre 0,85 ; Peterson et al. 1984), mais la
survie annuelle des petits était similaire a celle des adultes résidents (0,70 contre 0,73) et donc
beaucoup plus élevée que dans la BSA. En revanche, la survie des petits de novembre a avril
(0,43) était inférieure a la survie annuelle des adultes et des jeunes d'un an dans le centre-sud

de I'Alaska (0,59 et 0,68, respectivement), mais était de 0,35 annuellement, similaire a la survie
des jeunes dans la BSA.
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Dans BSA, aucune mortalité de loups marqués n'a eu lieu en avril-mai, mais une certaine
mortalité a eu lieu tout au long de 1'été et a augmenté de facon significative (P = 0,007)
pendant la saison de chasse au cerf en novembre (Fig. 6, Annexe A). La mortalité a également
été élevée en décembre (la principale saison de prise de fourrure), puis a diminué tout au long
de I'hiver. Malgré la protection légale, au moins 80% de la mortalité des loups est d'origine
humaine (Tableau 0) : certaines mortalités attribuées a des causes inconnues (8% de la
mortalité totale) pourraient également étre d'origine humaine. De nombreux loups (26% de
la mortalité) ont été abattus par des chasseurs de cerfs pendant la saison de 16 jours en
novembre, et d'autres (27%) ont été abattus, pris au piege ou heurtés par un véhicule au cours
d'autres mois. Deux loups ont également été tués par des trappeurs fédéraux de déprédation
(6%) en juillet et aout dans une ferme ou des membres de la meute avaient tué du bétail. Les
agressions intraspécifiques (10%) n'ont eu lieu qu'en octobre-décembre. Un loup est mort de
pneumonie (2%) en février et était peut-étre prédisposé par une infection antérieure de
distemper canin (G. R. Ruth, Univ. Minn., commun. pers.). La densité des routes a moins de
2 km des sites de la mort était plus élevée (£ = 2,25, 24 df, P = 0,034) pour les loups tués par
des humains (X = 0,55 km/km? » = 20) que pour les loups morts a la suite des conflits

intraspécifiques et des maladies (X = 0,27 km/km?, # = 6).
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Fig. 6. Taux de mortalité mensuels des loups radio-équipés dgés de =5 mois suivis dans le centre-nord du Minnesota
pendant les années 1980-86. Le nombre de loups morts est indiqué pour chaque mois

Les taux potentiels d'augmentation de la population de loups devraient étre plus élevés apres
l'exploitation humaine parce que l'augmentation de la disponibilité de nourriture par habitant
entraine une augmentation de la production et de la survie des petits (Keith 1983 ; voir ci-
dessus). Cependant, la reproduction peut ne pas compenser enticrement des taux
d'exploitation trop élevés. Apres avoir résumé les variables démographiques, Keith (1983) a
estimé que l'exploitation maximale durable était probablement inférieure a 30% de la
population du début de I'hiver. Le taux de mortalité d'origine humaine dans la BSA était d'au
moins 29%, et la population était stable ou en légere augmentation. Peterson et al. (1984) ont
rapporté que la densité des loups sur la péninsule de Kenai a diminué apres deux abattages
annuels de >40%, mais a augmenté apres des abattages de <35%. Gasaway et al. (1983) ont
rapporté des populations stables apres des prélevements de 16-24% de la population du
début de T'hiver, mais ont trouvé que les nombres diminuaient de 20-52% apres des
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prélevements de 42-61% de la population. Ballard et al. (1987 : 29) ont estimé que
l'exploitation humaine de >40% de la population d'automne entrainerait un déclin de la
population. J'ai réanalysé leurs données (W. B. Ballard, Alas. Dep. Fish and Game, pers.
commun.) en utilisant les valeurs transformées des taux finis d'augmentation (c'est-a-dire les
taux exponentiels d'augmentation) comme variable de régression avec les résultats du
pourcentage de mortalité hivernale pour augmenter 1'adéquation du modele (c'est-a-dire
réduire les résidus). Le modele révisé suggere, en moyenne, une population stable (A = 1,00)
avec une mortalité hivernale de 35% et un taux de récolte de 28% (r = -0,81, P < 0,001) ;
Cependant, 8 des 25 meutes avec >35% de mortalité (environ 28% de récolte) ont eu des
taux d'augmentation ultérieurs 21,00 (W. B. Ballard, commun. pers.). Pour la population de
loups non exploitée de 1'lle Royale, le taux de mortalité annuel des loups de taille adulte était
de 13 a 16% lorsque les effectifs étaient en augmentation ou stables a un niveau élevé, de
51% lors d'un effondrement de la population et de 33 a 34% lorsque la population s'est
stabilisée par la suite (Peterson et Page 1988).

Tableau 6. Taux de mortalité par cause (Heisey et Fuller 1985) et importance relative des facteurs de mortalité pour
81 loups radiomarqués dgés de =5 mois suivis entre septembre 1980 et décembre 1986 dans le centre-nord du
Minnesota

Resident Nonresident
{31 mortalities) (10 mortalities) Total

Cause Rate % Rate % Rate 95% CI %
Shot by deer hunter 0.08 23 0.19 38 0.09 0.05-0.14 26
Shot by other 0.01 3 0.04 8 0.02 0.00-0.04 4
Snared 0.04 12 0.04 7 0.04 0.01-0.08 12
Hit by a vehicle 0.03 8 0.11 22 0.04 0.01-0.07 11
Depredation complaint* 0.03 8 0.02 0.00-0.05 6
Killed by humans® 0.08 22 0.07 13 0.08 0.03-0.12 21
Killed by wolves 0.03 11 0.06 12 0.04 0.01-0.07 10
Pneumonia 0.01 3 0.01 0.00-0.02 2
Unknowne 0.03 10 0.03 0.00-0.06 8

a U.S. Fish and Wildlife Service depredation program.
b Undetermined human caused (possibly hit by car, trapped, snared, or shot}.
¢ Cause not determined.

Les analyses sommaires indiquent que les taux exponentiels d'augmentation observés (7) au
cours d'une exploitation soutenue (Tableau 7) sont négativement corrélés avec le nombre
total de loups (r pondéré = -0,90, 7 df, P < 0,001) et le les taux de mortalité annuels d'origine
humaine (» pondéré = -0,98, 7 df, P < 0,001) des loups adultes. Ces relations suggerent que
la taille de la population se stabiliserait (» = 0,00, A = 1,00) avec un taux de mortalité global
de 0,35 ou un taux de mortalité d'origine humaine de 0,28 (Fig. 7). Toutefois, ces valeurs
peuvent varier en fonction de la structure d'age et de sexe de la population. Par exemple, une
population comportant une forte proportion de petits peut étre en mesure de supporter une
mortalité globale un peu plus élevée, car les petits (non reproducteurs) peuvent étre plus
vulnérables a certaines techniques de capture et représenter une part disproportionnée de la
récolte. De méme, I'immigration ou I'émigration nette peut atténuer les effets de la récolte.
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Tableau 7. Taux moyens d'augmentation de la population par rapport aux taux annuels de mortalité totale et d'origine
humaine des populations de loups exploitées en Amérique du Nord.®

Annual
ﬁnil:
rate of Exponential Annual mortality rate
population rate
No. of  increase population Human-

Location years (A) increase (r) Total caused Reference
Northwest Alberta 2 0.40 -0.92 (0.68)b< 0.68° Bjorge and Gunson 1983
Interior Alaska 4 0.69 —0.37 (0.46)v< 0.46° Gasaway et al. 1983
South-central Alaska 8 0.88 -0.13 0.45 0.36 Ballard et al. 1987¢
North-central Minnesota 3 0.93 —0.08 0.31 0.31 Berg and Kuehn 1982,

pers. commun.
North-central Minnesota 6 1.02 0.02 0.36 0.29 This study
Kenai Peninsula, Alaska 6 1.06 0.06 0.33 0.27 Peterson et al. 19844
Southwest Quebec 4 1.11 0.10 0.36 0.19 Messier 1985a*
Northwest Minnesota 5 1.19 0.17 0.28 0.17 Fritts and Mech 1981¢
Northeast Alberta 2 1.21 0.19 0.15 0.15 Fuller and Keith 1980¢

4 Correlation between exponential rate of increase and annual total mortality rate: weighted r = =0.90, 7 df, P < 0.001. Correlation between
exponential rate of increase and annual human-caused mortality rate: weighted r = —0.98, 7 df, P < 0.001 (see Fig. 7).

b Mortality rate of early winter population; assumes summer survival of adults = 1.00.

¢ Minimum total mortality rate because only includes human-caused mortality.

d Recalculated.
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Fig. 7. Relation entre les taux d'augmentation exponentiels et les taux de mortalité annuels de 9 populations de loups
en Amérique du Nord (Tableau 7). Les ordonnées des lignes de régression avec la ligne pointillée indiquent les taux de
mortalité qui aboutiraient & une population stationnaire (mortalité totale -0,35 ; mortalité due & I'homme -0,28)

Ecologie de I'alimentation

Prédation hivernale

Des loups repérés a partir d'un avion ont été observés sur des carcasses d'ongulés a 176
reprises. Parmi celles-ci, 145 étaient des carcasses fraiches dont 74 ont été identifiées lors
d'investigations au sol, 61 ont été identifiées uniquement du haut des airs par des signes de
poursuite ou de sang frais, et 10 ont été supposées étre des carcasses parce que les meutes
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sont restées dans des zones de couverture dense de coniferes pendant des jours successifs et
que 3 a 15 corbeaux (Corvus corax) étaient présents.

Des 31 carcasses qui n'étaient pas des morts fraiches, 18 ont été examinées au sol, 7 étaient
connues pour étre des morts revisitées (c.-a-d. observées pour la premicre fois comme des
morts fraiches de loups radio-pistés plus tot), 4 ont été identifiées a partir d'un avion par la
présence de bois sur des carcasses de males en février (les males perdent généralement leurs
bois a la mi-janvier ; T. K. Fuller, pers. observ.), et 2 ont été supposées ne pas ¢tre des morts

fraiches en raison de l'absence de sang sur la neige ou de traces indiquant une poursuite.

La proportion de vols pendant lesquels des loups seuls ou des meutes de 2 a 10 loups ont
¢été observés sur des carcasses de cerfs qu'ils avaient tués en janvier-février n'a pas varié entre
les hivers ou la neige était peu profonde et ceux ou elle était modérément épaisse (P > 0,17).
La proportion de jours ou les meutes étaient sur les kills sites (Tableau 8) variait en fonction
de la taille de la meute (y* = 32.8, 4 df, P < 0.001) tout comme le nombre de jours par kill
par loup (y*= 15,6, 4 df, P < 0,01), mais ni l'un ni l'autre ne 'ont fait de facon linéaire (P >
0,10). La meilleure estimation du taux de prédation global non ajusté est la moyenne non
pondérée pour toutes les meutes (42,4 jours/kill/loup ; Tableau 8). Cependant, aucune
meute, quelle que soit sa taille, n'a tué (meute taille de la meute) = 2(2), 1(3), 1(4), 5(0), et
8(9)] n'est restée sur les kills sites pendant plus de 12 heures en moyenne (c'est-a-dire
qu'aucune n'a été trouvée sur les sites lors de 2 vols consécutifs), et donc les taux de prédation
non corrigés ont été sous-estimés d'au moins 50% (voir Méthodes). Le taux de prédation
moyen cotrigé est de 21,2 jours/kill/loup (42,4 X 0,5), et le nombre total minimum de cetfs
abattus pat loup et par hiver (1 novembre-31 mars) est de 7,1 (151 jours + 21,2 jours /kill).

Tableau 8. Fréquence des meutes de loups marquées par radio sur les sites de prédation dans le centre-nord du
Minnesota en janvier-février 1981-86

Pack size

1-2 3-4 5-6 T-8 9-10 Total
{A) No. of locations at kills 17 27 28 5 19 96
(B) No. of pack locations 350 176 230 58 126 840
(C) Mean pack size 1.7 3.6 55 7.1 9.2 4.9
(D) No. of wolf-days (B x C) 593 637 1,267 413 1,165 4,075
(E) Days per kill per pack (B + A) 20.6 6.5 8.2 11.6 6.6 8.8
(F) Days per kill per wolf (D + A) 34.9 23.6 45.3 82.6 61.3 42.4

Les taux de prédation varient en fonction de la taille des meutes dans d'autres régions ou
l'orignal est la proie principale (Ballard et al. 1987), mais les loups restent sur les lieux de
l'abattage de l'orignal pendant 1 a 8 jours (Fuller et Keith 1980, Ballard et al. 1987) et les
localisations quotidiennes des meutes sont suffisantes pour documenter les taux de prédation
de meutes de différentes tailles. Les cerfs, cependant, sont environ un sixi¢me de la taille des
orignaux, et il n'est pas surprenant qu'aucune meute dans la BSA ne soit restée sur les kills
sites de cerfs >24 heures. Les grandes meutes de la BSA sont probablement restées sur les
sites d'abattage <12 heures (ce qui a entrainé un taux de prédation par loup apparemment
plus faible que pour les meutes plus petites [Tableau §]), et les taux de prédation globaux ont

donc probablement été sous-estimés.

Les faons représentaient 54% des cerfs tués par les loups et examinés in situ pour lesquels le
sexe et/ou l'age ont pu étre déterminés (2 = 74), et les femelles 60% des cetfs dgés de =1,0
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an (n = 25). Compte tenu de ces ratios de sexe et d'age observés, le poids moyen du corps
entier des cerfs adultes était d'environ 78 kg contre 39 kg pour les faons (Hamerstrom et
Camburn 1950, Fuller et al. 1989), et le poids moyen pondéré des animaux tués était de 57
kg (78 X 0,46] + [39 X 0,54]). Les parties comestibles du cerf ne comprennent pas les os
(sans moelle), le contenu de la panse ou la peau, dont le poids est estimé a environ 10,8 et
8% du cerf, respectivement (Short et al. 1969, Hakonson et Whicker 1971, Anderson et al.
1974), soit 26% du poids total (similaire a I'estimation de Peterson [1977] pour I'orignal).
Compte tenu d'un poids moyen comestible d'environ 42 kg (0,74 X 57) pour tous les cerfs
tués par les loups, la biomasse totale de cerfs consommeée par loup et par hiver serait alors
de 298 kg (7,1 X 42 kg). La consommation moyenne journaliére serait de 2,0 kg/loup (298 +
151), soit 0,06/kg loup/jout, sur la base d'un poids moyen des loups adultes de 34 kg.

Cette estimation suppose une consommation complete des parties comestibles et n'inclut pas
les petites proies telles que les lievres d'Amérique ou la nourriture récupérée sur des cerfs ou
des orignaux morts d'autres causes. Seuls 6 des 78 cerfs (8%) tués par des loups en hiver et
examinés in situ n'ont pas été entierement consommeés (toute la viande et de nombreux 0s),
et seuls 2 d'entre eux avaient >2-5 kg de viande restante. De plus, les lievres ont
probablement composé =2% de la biomasse alimentaire en hiver (voir Analyses

d'excréments).

Les loups ont été vus sur 24 (14% des 169) carcasses de cerfs morts précédemment et qui
¢taient en train d'étre charognés, mais au moins 7 de ces carcasses avaient été tuées plus tot
par les loups. Aucun orignal tué par des loups n'a été observé mais les carcasses de 7 orignaux
adultes (1 ou 2 par hiver) ont également été fouillées (Fuller 1986).

Tableau 9. Indice de biomasse d'ongulés par loup par rapport aux taux estimés de consommation d'ongulés par les
loups pendant I'hiver en Amérique du Nord.@

Ungulate  Mean consumption rate in winter

biomass
Major prey index kg, wolf/

Location species per wolfb day kg/kg of wolf/day Reference
East-central Ontario Deer 112 29 0.10 (30) Kolenosky 1972
Northern Alberta Bison 152 5.3 0.14 (38) QOosenbrug and Carbyn 1982
West-central Yukon Sheep 153 3.0 0.08 (37) Sumanik 1987
North-central Minnesota  Deer 161 2.0 0.06 (34) This study
Southwest Quebec Moose 162 2.2¢ 0.07¢ (30) Messier and Crete 1985
Northeast Minnesota Deer 178 2.9 0.10 (30) Mech 19776
Isle Royale, Michigan Moose 225 7.2r 0.22- (33) Peterson 1977
Northeast Alberta Moose 231 5.5 0.14 (38) Fuller and Keith 1980
Isle Royale, Michigan Moose 264 4.9 0.15° (33) Peterson and Page 1988
Denali Park, Alaska Moose 334 45 0.11 (40) Haber 1977
Southwest Manitoba Elk 336 6.8 0.21 (32) Carbyn 1983
Kenai Peninsula, Alaska Moose 345 4.8 0.12° (40) Peterson et al, 1984
Northwest Minnesota Deer 400 2.9¢ 0.09¢ (32) Fritts and Mech 1981
South-central Alaska Moose 659¢= 7.1 0.18 (40) Ballard et al. 1987

# Correlation between the natural logarithm (In) of ungulate biomass index per wolf and kg/wolf /day: r = 0.56, 12 df, P = 0.02. Correlation
between In ungulate biomass index per wolf and kg/kg wolf/day: r = 0.46, 12 df, P = 0.08.

b From Appendix B.

© Estimated mean mass (kg) of wolf in each area.

4 Does not include 15-40% other food items.

“ Amount available, not necessarily amount consumed.

f Wolf population newly protected.

£ Wolf population heavily exploited
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Messier et Crete (1985) ont rapporté que dans des zones d'étude adjacentes avec des densités
d'orignaux différentes mais faibles, il y avait des taux plus élevés de prédation et de
consommation d'orignaux par les loups la ou les densités d'orignaux étaient plus élevées.
Cependant, la disponibilité quotidienne de noutriture par loup sur l'lle Royale n'était pas
claitement liée aux ratios loups/orignaux (Peterson et Page 1988). Un examen de diverses
¢tudes (Tableau 9) indique que la biomasse des ongulés est en corrélation modérée avec les
taux de consommation moyens en hiver (kg/loup/jour » = 0,56, 12 df, P = 0,02 ; kg/kg
loup/jour = 0,46, 12 df, P = 0,08). Certains taux peuvent étre élevés parce que l'utilisation
des catrcasses n'a pas été quantifiée ; ils refletent donc le taux auquel les proies ont été tuées
et non consommées (c'est-a-dire le taux de disponibilité). De plus, Pimlott et al. (1969) et
Mech et al. (1971a) ont rapporté que les loups abandonnaient les cerfs tués partiellement
mangés pendant les hivers ou la neige était épaisse, et Carbyn (1983) a trouvé que les loups
ne consommaient qu'environ la moitié de la biomasse des wapitis qu'ils avaient tués pendant
un hiver ou la neige était relativement épaisse. De telles influences météorologiques ne
peuvent pas étre incorporées dans cette analyse. De plus, certaines variations sont
probablement dues aux aléas de l'estimation des taux de prédation des loups sur les cerfs
(voir Méthodes).

Analyses des excréments

Les restes de cerfs représentaient 45 a 91% des éléments identifiés dans les excréments
chaque mois, selon la période de l'année et le site de collecte (Tableau 10 ; 7 = 2 386 crottes).
Pendant I'hiver, les cerfs et les lievres d'Amérique constituaient la majorité des proies, mais
en avril et en mai, les castors représentaient de 20 a 47% des articles. En juin et juillet,
l'occurrence du castor a diminué et les faons de cerfs sont devenus les plus communs (25-
60% de toutes les occurrences, 32-69% des occurrences de cerfs). La présence de castors a
augmenté entre aout et octobre (3-22%), mais sans atteindre le niveau élevé du printemps.
La végétation (principalement les baies) a augmenté en juillet-septembre (4-52%).

Tableau 10. Habitudes alimentaires annuelles des loups dans et prés de la zone d'étude de Bearville, représentées par
2 386 excréments contenant 2 711 aliments collectés sur les pistes et les routes (T) et sur les sites de taniéres et de
rendez-vous (D) entre novembre 1980 et décembre 1983

Percent occurrence of food items

Nov-
Apr? May? Jun® Juld Aug-Sep? Oct Mar
T D T D T D D T D T D T T
Species (ad) (pup)
Deer (adult) 27 53 26 52 19
Deer (fawn) 60 38 60 25 30
Total deer 61 71 45 70 87 91 86 77 49 56 65 T2 90
Beaver 30 20 47 23 5 2 2 2 3 22 8
Snowshoe hare 7 8 5 6 2 6 5 9 7 4 8 8
Other mammal® 2 1 1 <1 6 2 3 8 5 <1 4 2
Vegetation® <l <1 <1 4 4 52 20 9 1
Bird <1 <1 <1 1 8
Grasshopper 8
No. of items 145 706 215 739 85 55 125 92 27 197 116 25 184

* Occurrence of beaver in scats at Apr and May den and rendezvous sites was significantly less (chi-square tests, P < 0.05) than in seats collected
on trails. In Jun, pup scats and scats collected on trails contained more fawn hair than did scats of adults collected at rendezvous sites. In Jul, a
small sample of pup scats from a rendezvous site had a high occurrence of raspberries, and in Aug, less beaver and more vegetation were in scats
collected on trails.

b Includes microtines (12 items), woodchuck (Marmota monax) (12 items), red squirrel (Tamiagsciurus hudsonicus) (12 items), wolf (2 items),
striped skunk (Mephitis mephitis) (4 items), black bear (Ursus amerianus) (6 items), bobcat (Felis rufus) (1 item), badger (Taxidea taxus) (2
items), and chipmunk (Tamias striatus) (1 item).

¢ Includes raspberries (Rubus spp.}, blueberries (Vaccinium spp.), and grasses.
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Les extrapolations des données sur les excréments (Tableau 11) indiquent que les cerfs ont
fourni 79-98% de la biomasse animale consommée par les loups chaque mois ; les castors
ont fourni >10% de la biomasse consommée seulement en avril et mai (12 et 19%,
respectivement). Les faons de cerfs ont été mangés 4 fois plus souvent que les adultes en
juin, mais en juillet, ils ont été mangés seulement aussi souvent que les adultes, ce qui est
similaire au ratio en hiver (voir ci-dessus). Les lievres d'Amérique ont apparemment été tués
et consommés a peu pres aussi souvent que les cerfs pendant la plupart des mois, mais cela
n'a été le cas pour les castors qu'en avril et en mai.

Tableau 11. Estimation du nombre (par rapport au nombre total de cerfs) et du pourcentage de biomasse des proies
consommées par les loups dans le centre-nord du Minnesota, extrapolée (Floyd et al. 1978, Traves 1983) & partir
d'analyses d'excréments collectés sur les routes et les pistes, ainsi que sur les sites de taniére et de rendez-vous (données
regroupées) entre novembre 1980 et décembre 1983.@

Prey Apr May Jun Jul Aug-Sep Oct Nov-Mar
Relative no. of prey consumed
Deer (adult) 0.2 0.5
{fawn)" 0.8 0.5
Total 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0
Beaver 0.5 0.9 <0.1 <0.1 0.2 0.1
Snowshoe hare 1.2 1.0 0.2 1.2 0.7 1.0 0.9
Percent biomass of prey consumed
Deer (adult) 59 80
(fawn) 37 15
Total 85 79 96 95 91 94 98
Beaver 12 19 2 1 7 4
Snowshoe hare 3 2 2 3 2 3 2

4 Whole weight estimates (kg): total deer (assumes fawn : adult ratio = 54:46; from winter kill data) for Aug = 42, Sep = 46, Oct = 50, and
Nov-May = 53; adult deer for Jun-Jul = 78; fawn deer for Jun = 7 and Jul = 13; beaver = 12.5; snowshoe hare = 1.2, Assumes edible weight of
total deer (Aug-Nov) and adult deer (Jun-Jul) = 74%; fawn deer (Jun-Jul), beaver, and snowshoe hare = 90%.

b Fawns born 1 Jun; hair from adults and fawns not distinguishable in scats after Jul.

Les habitudes alimentaires des loups, telles qu'évaluées par I'analyse des excréments, difféerent
selon les mois et les sites (Tableau 10 ; Kut 1972, Theberge et al. 1978, Fuller et Keith 1980,
Scott et Shackleton 1980) ; si elles ne sont pas prises en compte, ces différences peuvent
perturber l'interprétation des habitudes alimentaires estivales. Peterson et al. (1984)
supposent que sur la péninsule de Kenai, les loups se nourrissent de carcasses d'orignaux
adultes pendant I'été. Néanmoins, une majorité d'études indique que méme si les aliments
alternatifs sont plus disponibles en été (et que les proies ongulées sont moins importantes
qu'en hiver), les ongulés composent généralement >75% de la biomasse consommée par les
loups a cette époque (Thompson 1952, Pimlott et al. 1969, Frenzell 1974, Van Ballenberghe
etal. 1975, Voigt et al. 1976, Peterson 1977, Theberge et al. 1978, Fuller et Keith 1980, Fritts
et Mech 1981, Reimann 1983, Peterson et al. 1984, Ballard et al. 1987). Bien que les loups
consomment probablement 1 a 9 fois plus d'ongulés nouveau-nés que d'ongulés adultes,
aucune ¢tude n'a identifié les facteurs influencant les taux de prédation sur les juvéniles (Mech
1966, Crete et al. 1981, Messier et Crete 1985, et les études citées ci-dessus).

Les castors constituent souvent une source de nourriture estivale alternative pour les loups
etils en consomment davantage lorsque leur nombre est élevé par rapport aux ongulés (Mech
1966 : 152, Shelton 1966, Pimlott et al. 1969, Hall 1971 7z Peterson 1977, Voigt et al. 1976,
Peterson 1977 : 53, Carbyn et Kingsley 1979, Fuller et Keith 1980, Peterson et al. 1984,
Messier et Crete 1985). La période de pointe de l'utilisation du castor différe selon les régions,
malis se situe généralement entre avril et aotat (Van Ballenberghe et al. 1975, Voigt et al. 1976,
Peterson 1977, Scott et Shackleton 1980, Crete et al. 1981, Fritts et Mech 1981).
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L'augmentation de 'abondance des castors peut se traduire par une augmentation de la survie
des petits, mais seul Peterson (1977) a pu démontrer une telle relation.
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Fig. 8. Modéles d'interactions entre la densité d'ongulés (U), la densité de loups (W) et le taux d'accroissement potentiel
d'une population d'ongulés avec une nourriture adéquate et sans mortalité de chasseurs ou de loups (Ap), la récolte de
chasseurs par km2 (S), et le nombre annuel d'ongulés tués par loup (K) qui aident & estimer I'effet de différentes stratégies
de gestion sur la stabilité des nombres d'ongulés. Voir le texte pour l'interprétation des lignes en pointillés et en tirets

Nombre de cerfs tués

Compte tenu d'un taux de consommation estival de 59 kg de cetfs/loup/mois (1,9 kg/jour
X 31 jours), 7,2 faons et 4,5 adultes sont consommés par loup d'avril a octobre dans la BSA
(Tableau 12). Sur les 7,1 cerfs consommés par loup en hiver (15 nov-31 mars), 3,8 sont des
faons (54% de faons X 7,1) et 3,3 sont des adultes. Ainsi, la consommation annuelle totale

par habitant dans la BSA était de 11,0 faons (7,2 + 3,8) et 7,8 adultes (4,5 + 3,3), soit 18,8
cerfs/loup/an.

Mech (1971) estime que les loups tuent 15 cetfs/loups/an et Keith (1983) extrapole a I'été le
taux moyen de prédation hivernal de 3 études, ce qui donne une moyenne annuelle de 16,6
cerfs/loups. Pimlott (1967) a estimé que les loups tuaient 36,7 cerfs par an, mais a supposé
que la consommation journaliére était de 3,6 kg/loup/jout, soit presque deux fois plus que
dans la BSA (2,0 kg/loup/jour), mais moins que dans les régions ou les ongulés autres que
les cerfs sont les principales proies des loups (Tableau 9).
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Gestion de la population

Les taux d'augmentation de la population de loups sont principalement influencés par la
disponibilité relative de la biomasse d'ongulés (qui affecte directement la survie des petits
agés de moins de 6 mois) et par la mortalité causée par I'homme. Heureusement, l'outil de
manipulation le plus direct pour gérer ces deux parametres est la réglementation 1égale des
prélevements de loups et d'ongulés. Cependant, une condition préalable a une gestion
responsable est un suivi précis de la densité de la population et des prélevements.

La disponibilité de la biomasse d'ongulés dépend de la taille, de la densité et de la
vulnérabilité des ongulés, mais, dans la plupart des calculs, la densité des ongulés est la
principale composante de la disponibilité, car la taille est connue et les facteurs affectant la
vulnérabilité peuvent rarement étre utilisés de manicre prédictive. La « condition » relative
d'une population est rarement connue, les structures d'age ne sont pas fortement corrélées
avec la vulnérabilité et les effets du climat hivernal sur la disponibilité de la nourriture sont
imparfaitement connus (Fuller 19884). D'autre part, les densités d'ongulés peuvent étre
estimées par un certain nombre de méthodes, et la régulation des prélevements d'ongulés est
une préoccupation majeure pour toutes les agences gouvernementales dans les zones ou les
loups sont présents.

Plusieurs techniques ont été utilisées pour recenser les loups (Mech 1966, Pimlott et al. 1969,
Rausch 1969, Kolenosky 1972, Carbyn 1975, Theberge et Strickland 1978, Crete et Messier
1987, Fuller et Sampson 1988), bien que dans les zones foresticres, les recensements réels
soient mieux réalisés a l'aide de la radio-télémétrie (Mech 1973, 1982 ; Fuller 1982 ; Fuller et
Snow 1988). Les loups solitaires et les couples sans territoire représentent 2 a 29% des
populations hivernales et ne doivent pas étre ignorés.

Dans les régions ou les loups sont légalement chassés, le nombre total de loups tués est
souvent suivi de pres grace a I'enregistrement. Ainsi, les changements dans le nombre de
loups sont prévisibles, étant donné une estimation fiable de la densité de la population de
loups et une mortalité naturelle relativement constante due aux maladies (Chapman 1978,
Carbyn 1982) et aux conflits intraspécifiques (Mech 19774). Dans le Minnesota, cependant,
les loups ne sont tués légalement que dans le cadre du controle de la déprédation, mais
beaucoup sont tués illégalement et accidentellement (Mech 19774, Fritts et Mech 1981, Berg
et Kuehn 1982 ; voir Survie) ; cette mortalité ne peut étre dénombrée, sauf par des études
intensives de radio-télémétrie. Néanmoins, la mortalité des loups liée a I'hnomme est corrélée
a la distribution et a la densité des routes ; par conséquent, la réglementation de l'acces aux
routes (en particulier pendant les saisons de chasse) peut probablement contréler la mortalité
des loups causée par 'homme.

Il est évident que dans certaines circonstances, les loups peuvent réguler le nombre d'ongulés
(Pimlott 1967, Mech 1970, Gasaway et al. 1983, Keith 1983, Messier et Crete 1985, Bergerud
et Ballard 1988). Les populations d'ongulés qui ont décliné précipitamment dans plusieurs
régions en raison de conditions hivernales séveres, de changements d'habitat, de la surchasse
et/ou de la prédation sont restées faibles en raison des faibles ratios ongulés/loups (Mech et
Karns 1977, Gasaway et al. 1983, Bergerud et Elliot 19806, Ballard et al. 1987). Dans certaines
zones, la chasse aux ongulés a été restreinte et/ou le nombre de loups a été réduit, ce qui a
augmenté les ratios ongulés/loups et a parfois été suivi par des augmentations immédiates
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du nombre d'ongulés (Gasaway et al. 1983, Crete et Messier 1984, Bergerud et Elliot 1980,
Ballard et al. 1987).

Dans les zones ou la fourniture d'un surplus d'ongulés chassables est une préoccupation
majeure de gestion, une chasse restreinte combinée a des réductions de loups peut, sur une
courte période, entrainer une augmentation du nombre d'ongulés, une plus grande récolte
d'ongulés et, finalement, des densités de loups plus élevées (Gauthier et Theberge 1987).
Dans le centre-sud de I'Alaska, ou le nombre de loups a été réduit de 58%, il est remonté a
81% des niveaux antérieurs en l'espace d'une saison de mise bas apres la fin du controle et a
dépassé les chiffres d'avant le contréle apres 3 saisons (Ballard et Stephenson 1982, Ballard
et al. 1987).

La gestion des ratios ongulés/loups doit également prendre en compte les effets de la chasse
sur les populations d'ongulés. Keith (1983) a fourni un modele pour prédire le nombre
d'ongulés nécessaires par loup pour maintenir une population d'ongulés stable, compte tenu
d'un certain niveau de prélevement par les humains :

K

N=n—Dna-m

ou

N = nombre d'ongulés par loup au printemps avant les naissances,

K = nombre annuel d'ongulés tués par loup,

A, = taux d'accroissement annuel fini pour d'une population d'ongulés disposant d'une
nourriture suffisante et n'ayant ni loups ni chasseurs (appelé par la suite taux
d'accroissement potentiel), et

H = proportion de l'accroissement annuel prélevé par la chasse (y compris les pertes dues

aux abattages légaux et aux blessures).

Ce modele suppose également que la prédation par les loups et la mortalité due a la chasse
s'ajoutent completement aux autres facteurs de mortalité.

Les ratios minimaux ongulés/loups nécessaires pour maintenir des populations stables
d'ongulés peuvent étre dérivés avec cette formule en supposant qu'il n'y a pas de mortalité
due a la chasse. En utilisant le taux d'accroissement potentiel moyen de Keith (1983) pour
l'orignal (A, = 1,24) et le nombre annuel moyen d'orignaux tués patr loup (8,5) patr loup
(8,5/an), le ratio requis est de 35:1 (8,5 + [1,24 - 1]). Cela représente un indice de biomasse
d'ongulés de 210:1 (35 X 6 ; Annexe B), semblable a celui de I'lle Royale (ou il n'y a pas de
chasse) pendant les années 1970-74, lorsque les populations de loups et d'orignaux étaient
stables (Peterson 1977). Il est également similaire a celui du nord-est de I'Alberta ou la chasse
était pratiquée, les loups augmentaient et les orignaux déclinaient (Fuller et Keith 1980,
Hauge et Keith 1981) et est plus élevé que celui du sud-ouest du Québec ou les loups
controlaient probablement le nombre d'orignaux (Messier et Crete 1985).

Le ratio cetfs/loups était de 100:1 dans une population de cetfs non chassés en Ontatio, et
Pimlott (1967) a estimé qu'un taux d'accroissement fini des cerfs de 21,37 était nécessaire
pour soutenir le nombre annuel de 36,7 cerfs/loups tués par les loups. Le taux
d'accroissement annuel potentiel des cerfs dans les foréts nordiques est probablement
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inférieur au taux de 1,40 observé pour un troupeau captif disposant d'une nourtiture
suffisante et ne subissant pas de pertes liées a I'nomme (Ozoga et Verme 1982). Le taux
d'accroissement potentiel annuel des cerfs munis de colliers émetteurs dans la BSA (T. K.
Fuller, données inédites) était d'environ 1,21 en excluant la prédation par les loups, la chasse
et les pertes dues aux blessures (mais en incluant les mortalités par voiture et le braconnage).
Ces taux sont nettement inférieurs au taux moyen (1,55) de Keith (1983), mais s'appliquent
probablement mieux aux cerfs de la forét septentrionale. Compte tenu d'un taux de prédation
annuel d'environ 19 cerfs/loups/an dans la BSA, le ratio cetfs/loups nécessaire pour
maintenir une population de cerfs stable (sans chasse) serait de 90:1 (19 + [1,21 - 1,0]), soit
moins que le ratio en Ontario (Pimlott 1967).

Les modifications du modéle de Keith (1983) donnent lieu a plusieurs équations qui peuvent
étre utilisées pour explorer les relations entre les loups, les ongulés et les chasseurs. La
formule suivante permet d'estimer la densité de loups qui se traduirait par une population
d'ongulés stationnaire, compte tenu d'une densité spécifique d'ongulés, du nombre de
chasseurs tués, du taux d'accroissement potentiel estimé et du nombre de loups tués estimé :

w=U& D~ S ’_K” — ST, 1,000

ou

U = nombre d'ongulés/km?

W = nombre de loups/1 000 km?,

Ap = taux d'accroissement potentiel fini de la population d'ongulés,
S = nombre de chasseurs/km? et

K = prédation annuelle d'ongulés/loup.

De méme, ceux qui souhaitent maintenir des densités de loups et d'ongulés spécifiées
peuvent réarranger 1'équation ci-dessus pour calculer le prélevement maximal autorisé
d'ongulés,
K x W
S=UN-1)————,
&, ) 1,000
ou d'estimer la densité d'ongulés nécessaire pour supporter une densité de loups et un
prélevement de chasseurs donnés,
S + Kx W
A\, —1) 10000, —1)

U:

Les variations de la densité de loups et d'ongulés, les taux de prédation des loups, les taux de
prélevement par les chasseurs et les taux potentiels d'augmentation des ongulés peuvent
¢galement étre examinés graphiquement afin d'évaluer rapidement les résultats attendus des
différents programmes de gestion qui aboutiront a une population d'ongulés stationnaire
(Fig. 8). Supposons par exemple que I'on veuille savoir combien de loups une zone peut
accueillir sans entrainer un déclin de la population de cerfs, compte tenu d'une densité de
cetfs (U) de 6/km? d'un prélevement par les chasseurs (5) de 1,0 cerf/km? d'un taux
d'accroissement potentiel (A,) de 1,30 et d'un nombre annuel d'ongulés tués par loup (K) de

20 cetfs/loups/année. Dans la Figure 8, localisez le graphique ou A, = 1,30 et suivre la ligne
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pointillée perpendiculaire a 'axe des X a U = 6 jusqu'a l'intersection avec la ligne indiquant
S =1,0/km’ et K = 20. En suivant la ligne pointillée perpendiculaire a 'axe des Y, on constate
qu'environ 40 loups/1 000 km* () pourraient vivre dans la région. Si la densité de cerfs
augmentait 2 7/km” et que le prélévement par les chasseurs passait ensuite 2 1,5/km?, la ligne
perpendiculaire en pointillés partant de U = 7 se croiserait a K = 20, §' = 1,5 (fine ligne
continue paralléle aux lignes K = 20 et a mi-chemin entre S = 1,0 et 2,0) et indiquerait
qu'environ 30 loups/1 000 km? poutraient étre supportés.

Certains scénarios peuvent donner lieu a des tracés qui n'ont pas de sens, par exemple, étant
donné A, = 1,30 et U = 6, S ne peut étre supérieur a environ 1,7, méme en I'absence de loups,
sous peine de voir la population décliner.

De méme, une mortalité élevée des loups due a 'homme peut empécher une population de
loups d'atteindre sa densité d'équilibre. Par conséquent, la population d'ongulés augmentera
a moins que les chasseurs n'augmentent les préléevements d'ongulés ou que la mortalité des
loups due a I'nomme ne diminue. II est clair que toute estimation résultant de l'utilisation de
ces relations n'est valable qu'en fonction des données d'entrée, mais les estimations générales
qui sont produites aideront certainement a évaluer les interactions entre les loups, les

humains et les ongulés.

CONCLUSIONS

1. La petite taille du territoire (X = 116 km?) et la forte densité de loups (39/1.000 km? au
milieu de I'hiver) dans le centre-nord du Minnesota résultent probablement du nombre
relativement élevé de cerfs de Virginie en janvier (6,2/ km?).

2. Les incursions extraterritoriales, généralement effectuées en solitaire, étaient courantes
chez les loups et beaucoup d'entre elles ont abouti a une dispersion permanente. Les
jeunes de I'année se sont dispersés a un rythme plus élevé que les adultes ou les jeunes. La
diminution globale de la taille des meutes entre le début et la fin de I'hiver (y compris la
dispersion et la mortalité) était plus importante pour les grandes meutes.

3. Le nombre de loups est stable ou augmente lentement (A, = 1,02) parce que le recrutement
des louveteaux est modéré (3,2 louveteaux par meute en automne) et que la mortalité des
loups agés de =5 mois n'est pas excessive (survie annuelle = 0,64). Les taux annuels de
variation de la population reflétaient directement la proportion de petits dans la
population l'automne précédent.

4. Malgré le fait que les loups soient légalement protégés, 80% de la mortalité est d'origine
humaine. La densité des routes est plus élevée la ou les loups sont morts de causes
humaines. Aucun territoire de meute de loups n'avait une densité de routes supérieure a
0,72 km/km?.

5. Les loups ont tué principalement des cerfs en été et en hiver, mais, en termes de biomasse,
les cerfs plus agés étaient toujours d'une importance primordiale. Les taux de
consommation en hiver étaient faibles (2,0 kg/loup/jour), mais peuvent refléter
l'imprécision, en général, des techniques utilisées pour estimer la prédation sur les cerfs.

6. Une majorité d'études en Amérique du Nord, y compris celle-ci, indiquent que le nombre
de loups en Amérique du Nord est directement lié a la biomasse d'ongulés, et que la
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densité potentielle de loups (sans mortalité causée par 'homme) n'est finalement limitée
que par la disponibilité d'ongulés.

7. Les taux de consommation des loups en Amérique du Nord augmentent probablement
avec une plus grande disponibilité de nourriture par habitant, ce qui explique
probablement le taux de survie plus élevé des petits observés la ou la biomasse d'ongulés
est plus importante.

8. Les taux annuels d'augmentation de la population de loups varient en réponse directe aux
taux de mortalité et, la ou les loups sont tués par I'homme, les récoltes dépassant environ
28% de la population de l'automne ou du début de I'hiver entrainent souvent un déclin de

la population.
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